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内 容 提 要 


本 书 是 为 大 学 本 科 生 编写 的 细胞 生物 学 教材 。 系 统 ,全面 地 介绍 了 细胞 生物 学 的 基本 内 容 ,反映 了 20 世纪 90 年 代 至 21 
世纪 韧 的 一 些 重要 研究 进展 。 本 书 编 写 的 指导 思想 突出 了 细胞 是 生命 的 载体 ,是 生命 科学 研究 的 核心 和 归宿 。 在 内 容 安排 
上 循序 斯 进 ,注意 连贯 性 ,从 细胞 生物 学 形成 学 科 的 历史 过 程 人 手 , 首 先 让 学 生 对 细胞 生物 学 树立 起 基本 概念 ,进而 介绍 了 细 
胞 的 形态 结构 ,在 此 基础 上 阐述 了 细胞 各 种 生命 活动 过 程 , 从 而 使 学 生理 解 生命 的 本 质 和 细胞 生物 学 在 生命 科学 中 的 重要 地 
位 。 在 编写 风格 上 注意 有 利于 学 生 接受 所 学 的 内 容 , 抓 住 要 点 ,兼顾 其 他 ,独立 思考 ,全 面 掌握 ,并 引导 学 生 为 将 来 进一步 这 


造 和 从 事 生 命 科 学 工作 打下 坚实 的 基础 。 
本 教材 也 可 殿 相 关 专 业 的 研究 生 参 考 。 
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《分 子 细胞 生物 学 》( 第 三 版 ) 前言 


细胞 是 生物 体 最 基本 的 结构 单位 ,细胞 生物 学 是 生命 科学 的 一 个 重要 分 支 学 科 。 如 果 我 们 间 ,什么 是 生 
物 ?” 有 人 说 生物 是 "自然界 具 有 生命 的 物体 ”, 这 一 提 法 似乎 是 从 "生物 "这 个 词 在 还 辑 推理 的 基础 上 演绎 出 
来 的 。 如 果 我 们 再 进一步 问 , 慎 么 是 生命 ? 有 的 人 解释 说 ,生命 是 “生物 体 所 具有 的 活动 能 力 ”, "是 蛋白 质 
存在 的 一 种 形式 ”。 和 然而 , 迁 仿 为止, 地球 上 并 没有 发 现存 在 单纯 由 蛋白 质 组 成 的 生物 。 于 是 有 的 学 者 又 特 
生命 的 定义 收 改 为 "由 商 分 子 核 酸 蛋 和 白 和 其 他 物质 组 成 的 生物 体 所 具有 的 特有 现象 " 。 那 么 ,是 否 有 了 这 些 
物质 ,就 有 了 生命 呢 ,问题 并 非 如 此 简单 。 细 胞 学 说 早已 证 明 ,细胞 是 一 切 生 物 的 基本 外 构 单 位 。 因 此 ,我 们 
在 回答 上 述 问 题 时 不 能 不 从 "细胞 "这 个 单位 里 去 寻找 答案 。 生 命 现 象 的 出 现 只 有 有 蛋白质、 核酸 、 糖 类 等 各 
种 物质 组 侣 还 不 行 ,还 必须 由 各 种 物质 构建 成 细胞 , 才 有 了 生命 1 细胞 为 生命 现象 提供 了 极为 精密 复杂 的 平 
台 。 由 此 可 见 , 生 命 是 细胞 特有 的 属性 。 有 了 细胞 也 就 有 了 生命 ,细胞 是 生命 的 依托 。 

自从 发 现 细胞 以 来 ,300 多 年 中 学 者 们 对 细胞 这 个 生命 实体 进行 了 示 步 深入 的 研究 。 这 些 研 究 成 果 形 成 
了 细胞 生物 学 。 细 胞 生物 学 有 责任 向 人 们 介绍 细胞 的 构成 和 它 与 生命 科学 的 关系 。 目 前 ,细胞 生物 学 已 经 
感 为 生命 科学 的 一 门 主 要 的 基础 学 科 , 并 在 此 基础 上 与 遗传 学 .生物 化 学 、 发 育 生 物 学 \ 生 理学 ,以 及 形态 分 
类 、 解 剖 学 等 学 科 形 成 了 相辅相成 的 关系 。 可 以 说 ,生命 科学 中 的 各 个 学 科 的 发 展 都 离 不 开 细 胞 生物 学 。 近 
代 分 子 生物 学 的 发 展 ,对 生命 科学 的 发 展 做 出 了 重大 贡献 ,但 是 我 们 在 研究 生命 科学 时 , 决 不 能 只 看 到 分 子 ， 
而 忘 了 细胞 。 和 蛋白 质 姐 学 的 兴起 即 是 一 个 极 好 的 例证 。 正 像 著名 的 细胞 学 家 Wilson 所 说 :“ 一 其 生物 学 问 
题 的 答案 最 终 都 要 到 细胞 中 直 寻 找 。” 

近 些 年 来 细胞 生物 学 发 展 起 为 迅速 ,从 形态 站 枸 到 生化 组 成, 又 到 细胞 的 信息 佳 递 网 阁 ,开创 了 细胞 生 
ee RMA, we PRR AHA RA CHW RASRA TRE SR HAAR ERAT 
步 。 因 此 在 引导 学 生 学 习 细 胞 生物 学 的 同时 ,一 定 要 启发 他 们 重视 技能 的 训练 ,并 惕 导 为 改进 和 创新 技术 做 
出 努力 。 细 胞 生物 学 发 展 历 史 中 的 各 个 阶段 ,无 不 是 以 技术 突破 来 推动 的 。 

我 们 在 编写 这 本 分 于 细胞 生物 学 了》 教材 时 深 感 责任 的 重大 。 我 们 这 个 编写 集体 精诚 团结 ,协调 合作 ， 
在 吸收 本 书 第 一 版 和 第 二 版 经 验 的 基础 上 ,力求 编写 出 一 本 适合 高 等 学 校本 科教 学 的 教材 。 我 们 不 敢 预 言 
未 来 ,自然 科学 的 语言 是 客观 存在 。 因 此 在 编写 过 程 中 ,我 们 的 着 眼 点 是 力求 反映 细胞 生物 学 当 信 的 研究 成 
果 。 可 是 ,要 从 浩瀚 的 资料 中 革 取 精华 ,的 确 不 是 一 件 易 事 。 教 材 不 同 于 专业 学 术 综 述 , 既 要 有 具有 学 术 性 ,还 
要 美 注 可 读 性 和 可 教 性 。 监 于 我 们 的 学 术 水 平 所 限 ,难免 贰 漏 。 这 一 版 只 是 一 小 断 起 点 ,今后 还 要 继续 努力 
探索 和 认真 推 项 ,以 更 好 地 满足 读者 的 需要 。 我 们 庄 心 期 待 同 行 们 和 读者 们 给 予 坦 诚 的 批评 和 指导 。 

在 编写 本 教材 第 三 版 过 程 中 ,除了 吸收 教学 过 程 中 的 反映 外 ,还 采纳 了 不 少 读者 的 宝 再 意 见 ; 夏 光敏 教 
授 为 本 书 提 供 了 若干 幅 研 究 威 果 图 片 ,同时 也 引用 和 人 惜 鉴 了 国内 外 许多 著作 的 图 月 ,这些 都 对 提高 本 书 的 质 
量 水 平 起 了 重要 作用 ,在 此 特 表示 衷心 感谢 ! 

本 教材 的 出 版 得 到 了 山东 大 学 领导 和 教务 处 的 支持 和 资助 ,以 及 山东 大 学 生命 科学 学 院 教务 人 员 的 热 
情 配 合 和 上 帮助 ,我 们 深 深 表示 谢意 ! 

还 需要 致谢 的 是 高 等 教育 出 版 社 生命 科学 篇 辑 部 的 同志 们 对 本 教材 的 出 版 所 付出 的 心血 , 王 莉 蝙 辑 对 
本 教材 的 编写 提出 了 一 些 宝 责 的 建议 ;责任 编辑 张晓明 , 特 芍 编辑 种 晓 洁 同志 以 极其 认真 员 责 的 态度 ,对 本 
教材 初稿 进行 了 逐 页 逐 自 的 细致 校 编 , 本 书 的 顺利 出 版 包 念 了 他 们 的 重要 贡献 ! 


编 者 
2006 年 1 月 于 山东 大 学 


第 二 版 前 





Dll 


细胞 是 一 切 生 物 的 基本 嬉 枸 单位 ,细胞 生物 学 是 研究 细胞 结构 及 其 生命 活动 规律 的 学 科 。 生 命 并 不 神 
秘 ,实际 上 生命 即 是 细胞 的 属性 ,一 切 生 命 现 象 都 是 细胞 活动 的 表现 。 正 是 由 于 细胞 具有 这 一 独特 的 属性 ， 
从 而 使 细胞 在 生命 起 源 和 个 体 发 生 过 程 中 占有 独特 的 地 位 。 在 生命 起 源 过 程 中 ,细胞 的 诞生 即 伴随 着 生命 
的 出 现 ; 在 个 体 发 生 中 ,生物 通过 细胞 进行 党 和 梧 和 延续 。 

细胞 是 构成 生物 的 基本 元 性 ,生命 科学 的 各 个 分 支 学 科 无 不 与 细胞 生物 学 有 着 密切 的 辐射 联系 。 目 前 
生物 学 正 处 于 飞速 发 展 的 时 期 ,其 主要 特征 表现 在 对 细胞 生命 活动 的 奥秘 认识 得 空前 深刻 ,人 类 开始 有 能 力 
按照 客观 规律 对 生命 进行 控制 和 改造 。 生 命 科 学 的 一 切 研 究 成 就 最 终 都 要 和 细胞 联系 起 来 。 细胞 生物 学 作 
为 高 校生 命 科 学 专业 的 主要 基础 课 ,应 当 不 断 地 改革 和 加 强 ,以 适应 生命 科学 发 展 的 需要 。 

细胞 是 一 个 钻 构 实体 ,人 类 对 细胞 的 研究 经 历 了 整体 、 显 役 、 超 徽 和 分 子 几 个 阶段 。 从 目前 来 看 ,细胞 的 
整体 和 超 答 结构 已 基本 查 清 , 当 前 的 研究 重点 已 开始 转移 到 细胞 的 分 子 结构 与 生命 活动 的 关系 方面 。 例如， 
人 类 基因 姐 计划 的 实施 和 蛋 自 质 分 子 丫 枸 和 射线 衍射 分 析 技 术 的 广泛 应 用 , 即 是 细胞 生物 学 研究 重点 发 生 
阶段 性 转移 的 标志 。 高 等 学 校 的 细胞 生物 学 教学 应 当 反 映 出 这 一 战略 重点 转移 的 动向 ,不 能 仍 拘泥 于 细胞 
的 显 柚 和 超 微 结构 与 功能 的 关系 上 。 本 书 在 收 订 的 第 二 版 中 ,对 这 方面 做 了 初 汕 尝试。 在 正文 内 容 上 ,以 介 
绍 细 胞 的 一 般 钻 构 和 功能 为 基础 ,重点 扩 增 了 细胞 在 发 育 . 遗 传 、. 信 息 传 递 和 细胞 生物 工程 等 方面 的 内 容 。 
在 体系 上 ,引导 学 生 对 学 科 建 立 系 统 概念 。 在 辅助 环节 上 ,注意 启发 学 生 独 立 思 者 ,培养 学 生 的 创造 能 力 。 

教材 是 对 学 生 进 行 科 党 素质 教育 的 重要 环节 。 所 谓 素 质 教育 主要 应 培养 学 生 面 对 浩 瀚 的 知识 海洋 , 具 
有 提出 问题 和 解决 问题 的 独创 能 力 。 本 教材 在 编写 方式 上 没有 因 循 "教材 -教案 -笔记 "的 刘 板 格式 ,这 一 
格式 这 然 要 诱 使 学 生 通 过 死记 硬 背 去 争取 好 成 绩 , 制 约 了 学 生 独 创 能 力 的 开发 ,束缚 了 教师 的 教学 主动 性 。 
教材 毕竟 不 同 于 教案 ,不 能 以 课时 定量 ,因此 我 们 没有 遵守 30 万字“ 临界 线 ”。 在 章节 安排 上 为 教师 留 下 了 
游 丸 空间 。 

本 书 第 一 版 面世 于 1988 年 ,时 隔 12 年 出 版 第 二 版 。 虽 然 晚 了 些 , 但 这 也 为 我 们 留 下 了 较为 充裕 的 积累 
资料 和 思考 问题 的 时 间 和 空间 。 在 此 期 间 ,得 到 了 许多 读者 的 支持 和 鼓励 ,要 求 本 书 再 版 。 也 有 的 读者 坦诚 
地 提出 了 中 上 表 的 意见 和 建议 ,为 我 们 修订 教材 提 殿 了 可 责 的 帮助 。 值 此 再 版 之 际 , 特 向 这 些 读 者 表示 深切 的 
谢意 | 

尽管 我 们 在 修订 过 程 中 竟 尽 全 力 , 渴 求 完善 ,但 是 受 学 术 水 平 所 限 ,错误 和 疏 尘 在 所 难免 。 我 们 诚 司 欢 
迎 同 行 和 读者 批评 指正 。 

AHRAMERERPEHSWHENARRELHABHAMEAAS ,时 值 97 FER ,不 震 劳 黑 ,亲笔 为 
本 书 题名 , 令 作 者 不 胜 感 激 ! 

英国 Roslin 研究 所 惠 赠 了 克隆 羊 “Dolly "的 图 片 ; 陈 楚楚 、 薛 绍 白 、 夏 光敏 、 程 玉 梅 、. 刘 伊 、 高 建 刚 、 赵 辉 、 
痊 华 和 朱 和 平等 , 均 从 不 同 的 方面 支持 了 本 书 的 编写 ;南京 新 飞 达 光学 仅 吕 公司 为 本 书 的 出 版 提供 了 赞助 。 
作者 对 上 述 个 人 和 单位 的 热情 支持 深 表 谢 居 ! 


韩 巾 仁 
2000 年 5 月 


第 一 和 版 前 言 


细胞 生物 学 是 从 甸 胞 的 不 同 结 柏 层 决 一 - 分子、 BRR APMP KRS REP SHAH SH, EC 
foc eis REPRE RT EPA S HALA, REN FHESKRAPCH FRAY HS SH AE 
学 精 以 发 展 的 基础 。 细 胞 生物 学 不 同 于 生物 学 中 的 一 般 分 支 党 科 , 从 生物 学 的 发 展 过 程 来 看 ,是 由 个 体 生 物 
学 到 局 部 生物 学 ,再 到 细胞 生物 学 。 细 胞 生物 学 是 一 个 层次 的 生物 学 ,在 这 一 层次 上 把 生物 学 各 个 分 支 守 科 
联系 起 来 ,构成 了 一 个 统一 的 整体 。 

细胞 是 生命 有 机 体 最 基本 的 结 柏 和 功能 单位 ,生命 是 细胞 特有 的 属性 ,没有 细胞 就 没有 生命 。 正 由 于 细 
胞 具有 这 种 独特 的 属性 ,从 而 规定 了 细胞 生物 学 在 生命 科学 中 所 占 的 重要 地 位 。 随 着 科技 的 进步 ,生物 学 不 
断 向 更 深入 的 层次 发 展 , 分 子 生 物 学 的 兴起 即 是 这 一 发 展 趋势 的 反映 。 但 是 分 子 不 同 于 细胞 ,分 子 , 包 覆 大 
分 子 , 只 是 细胞 的 组 成 成 分 ,任何 大 分 子 单 独 存在 都 不 是 生物 体 的 基本 单位 ,也 不 能 形成 独立 生存 的 生命 实 
体 。 仓 子 的 存在 和 变化 只 有 在 细胞 整体 丫 构 中 才 具 有 生命 意义 。 因 此 ,分 子 生 物 学 不 能 取代 细胞 生物 学 , 正 
像 分 子 和 不 能 取代 细胞 一 样 。 

生物 化 学 和 分 子 生 物 学 的 飞速 进步 ,为 细胞 生物 学 的 发 展 增添 了 新 的 活力 。 由 于 它们 向 细胞 生物 党 
的 渗透 ,在 20 世 纪 80 年 代 中 期 汇合 成 了 分 子 细胞 生物 学 。 分 于 细胞 生物 学 的 兴起 反映 出 从 分 了 于 水 平 上 
对 细胞 的 结构 和 生命 活动 有 了 更 深刻 的 理解 ,细胞 生物 学 的 重点 已 由 超 微 站 构 的 定性 研究 转移 到 定位 研 
究 分 子 物 理化 学 变化 在 细胞 生命 活动 中 的 作用 上 了 。 这 种 新 的 发 展 动向 ,在 教学 中 应 有 所 体现 。 

分 子 细 胞 生物 学 的 研究 对 人 象 是 细胞 ,生命 富 于 细胞 之 中 。 分 子 细胞 生物 学 最 关心 的 是 细胞 的 时 间 、 空 间 
变化 , 它 的 尾 务 是 在 细胞 这 个 生物 体 最 基本 结构 单位 里 探索 生命 活动 的 规律 性 ,并 通过 细胞 来 认识 生命 的 共 
同 本 质 。 分 子 细胞 生物 学 要 涉及 生物 学 中 的 许多 分 支 学 科 的 内 容 , 如 遗传 发育、 生理 .代谢 等 。 但 是 ,分 卫 
细胞 生物 学 具有 自己 的 独立 体系 , 它 并 不 是 各 修学 科 内 容 的 累加 。 生 物 学 各 个 分 支 学 科 都 有 各 自 观 察 问 题 、 
分 析 问 题 的 范畴 和 角度 ,可 是 要 把 各 种 生命 活动 同 甸 胞 站 枸 相 联系 ,并 在 细胞 水 平 上 统一 起 来 , 则 是 分 子 细 
胞 生物 学 的 尾 务 ,这 是 其 他 学 科 无 法 取 惰 的。 例如 ,细胞 内 蛋 自 质 生 物 合成 这 样 复杂 的 过 程 ,如 果 脱 离 细 胞 
结构 只 从 生物 化 学 角度 来 讨论 ,是 无 法 阐述 清楚 的 。 分 子 细 胞 生物 学 的 发 展 必 然 为 生物 学 各 分 支 守 科 的 发 
履 提 供 更 深刻 的 依据 。 

本 书 是 作者 在 山东 大 学 任课 使 用 的 教材 ,几经 修改 ,形成 了 现在 的 体系 。 在 编写 过 程 中 得 到 了 多 方面 的 
帮助 。 余 先觉 教授 和 汪 德 想 教 授 对 本 书 的 讲义 稿 提 出 了 一 些 中 背 、 宝 下 的 意见 ; 贝 时 璋 教授 和 蓝 匠 起 副 研 究 
员 为 本 书 提供 了 资料 ;美国 Rutgers 大 学 C.J. Avers 教授 及 时 寄 赠 了 自己 的 新 著 Cell Biology(1981 ) .Cenetics 
(19841 和 Molecular Cell Biology(1986) ,并 交流 了 对 编写 细胞 生物 学 教材 的 看 法 ;村 眉 玉 副教授 为 本 书 提 供 
了 一 些 遗 传 学 资料 ;1983 年 夏 ,长春 细胞 生物 学 教材 评选 会 上 ,有 些 兄弟 院 校 提出 了 一 些 意见 和 建议 ;1986 
年 ,高 等 教育 出 版 社 委 托 北 京师 范 大 学 对 本 教材 进行 了 审 稿 , 汪 覃 仁 教授 、 王 永 潮 教授 、 刘 凌云 教授 . 巷 绍 和 白 
a) 4 RANMA EMME Se WHR KEMARRARSERRAR( PRR FRA HD 
研究 所 ) 提 出 了 书面 评审 意见 。 责 任 编辑 李 蕊 国 同志 为 本 书 的 问世 付出 了 辛勤 的 劳动 。 对 于 大 家 的 盐 情 帮 
助 和 支持 , 特 致 衷心 感谢 。 

还 应 特别 提 到 的 是 修 习 本 课程 的 同学 们 ,他 们 在 阅读 本 教材 时 ,认真 钻研 ,提出 了 许多 问题 和 建议 ， 
对 提高 本 书 的 质量 起 了 积极 的 作用 。 不 言 而 喻 ,本 书 的 完成 也 和 包含 了 同学 们 的 贡献 ,是 教 和 学 的 共同 
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创作 。 

分 子 细胞 生物 学 涉及 知识 面 广 ,内 容 浩瀚 且 更 新 迅速 。 由 于 作者 水 平 所 限 ,本 书 中 的 缺点 和 错误 在 所 难 
R ,热切 希望 广大 读者 多 多 提出 批评 和 建议 。 

本 书 所 采用 的 大 部 分 绘图 是 由 朱 和 平 同志 绘制 , 书 中 的 腿 片 在 制作 过 程 中 得 到 了 巷 凤 英和 张 尚 立 同 志 
的 帮助 ,还 有 一 些 同志 协助 做 了 一 些 技 术 性 工作 。 对 这 些 同 志 的 支持 , 深 表 谢意 。 
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第 一 章 & 论 


第 一 节 ”细胞 生物 学 的 研究 任务 


现今 的 生命 科学 以 惊人 的 速度 向 前 发 展 , 堪 称 为 当今 自然 科学 的 带头 学 科 。 它 不 仅 对 生命 的 奥秘 了 解 
得 越 来 越 深 刻 ,而 且 对 人 类 自身 的 生存 更 产生 了 积极 的 影响 。 现 代 生 物 学 发 展 的 重要 特征 是 ,与 对 细胞 的 研 
究 建立 了 越 来 越 紧密 的 联系 ,可 以 说 不 谈 细 胞 就 莫 谈 生物 学 。 

细胞 生物 学 是 现代 生物 学 的 葛 基 学 科 。 它 是 从 细胞 整体 、 超 微 和 分 子 水 平 上 研究 细胞 的 结构 和 生命 活 
动 规律 的 科学 。 细 胞 是 由 膜 围 成 的 能 独立 进行 生长 繁殖 的 原生 质 团 。 自 然 界 中 各 种 物质 均 由 不 同 层次 的 结 
构 单 位 所 组 成 ,生物 体 也 不 例外 。 细 胞 是 一 切 生 物 的 基本 结构 单位 ,然而 细胞 不 同 于 非 生命 界 的 任何 结构 单 
位 。 细 胞 最 独特 的 属性 就 是 它 是 一 个 能 独立 生存 ,进行 自我 调节 的 开放 体系 , 它 在 同 外 界 进行 物质 、 能 量 、 信 
息 交换 的 条 件 下 ,处 于 动态 平衡 之 中 。 因 此 ,细胞 具有 自我 复制 ,自我 调控 ,自我 装配 的 特性 。 所 谓 生命 实质 
上 即 是 细胞 属性 的 体现 。 生 物体 的 一 切 生 命 现象 ,如 生长 ,发 育 \ 繁 殖 、 遗 传 .分 化 ,代谢 和 激 应 等 都 是 细胞 这 
个 基本 单位 的 活动 体现 。 由 此 可 见 ,细胞 是 生命 现象 的 物质 结构 基础 ,生命 是 细胞 所 独 有 的 运动 方式 。 正 像 
著名 的 生物 学 家 E. B. Wilson( 1856—1939 ) 所 说 的 : “许久 以 来 ,大 家 就 明确 ,一 切 生 物 学 问题 的 答案 最 终 都 
要 到 细胞 中 去 寻找 。 因 为 所 有 生物 体 都 是 ,或 曾经 是 一 个 细胞 。 "细胞 生物 学 的 研究 对 象 是 细胞 ,由 于 细胞 
在 生命 界 中 的 独特 属性 ,使 细胞 生物 学 在 生命 科学 中 占有 核心 地 位 。 生 物 学 中 的 许多 分 支 学 科 , 如 生理 学 、 
解剖 学 .遗传 学 REE IS AAS ,发育 生物 学 及 分 子 生物 学 等 ,都 要 求 从 细胞 水 平 上 来 阐明 各 自 研究 
领域 中 生命 现象 的 机 制 。 可 以 毫 不 危 言 地 说 ,现代 生物 学 的 所 有 分 支 学 科 脱 离开 对 细胞 的 研究 ,都 将 失去 持 
续 发 展 的 原动力 。 于 是 ,这 些 分 支 学 科 便 同 细胞 生物 学 形成 了 交叉 重 释 关系 。 细 胞 生物 学 的 每 一 步 进展 必 
然 要 渗透 到 其 他 学 科 中 去 ,其 他 学 科 所 取得 的 进展 同样 要 推动 细胞 生物 学 的 发 展 。 现 代 生 物 学 各 个 分 支 学 
科 的 交叉 汇合 是 21 世纪 生命 科学 的 发 展 趋势 ,各 个 学 科 都 要 到 细胞 中 去 探索 生命 现象 的 奥秘 。 细 胞 生物 学 
的 发 展 必 将 不 断 地 把 生命 科学 推 向 更 高 的 新 水 平 。 | 

我 们 知道 ,细胞 是 由 许多 超 微 结构 组 成 的 体系 ,这 些 超 微 结构 又 是 由 生物 大 分 子 所 组 成 。 细 胞 的 生命 活 
动 发 生 在 各 级 结构 水 平 上 ,其 中 有 许多 活动 是 大 分 子 所 具有 的 属性 。 例 如 DNA 的 复制 , 微 管 和 核糖 体 的 自 
我 装配 ,就 是 明显 的 例证 。 在 体外 适当 的 条 件 下 ,也 可 重演 它们 在 体内 的 装 组 过 程 。 这 说 明 ,细胞 内 的 超 微 
结构 是 符合 于 分 子 的 力学 原理 的 。 分 子 生物 学 的 研究 进展 对 细胞 生物 学 的 发 展 有 着 重大 的 影响 。 分 子 生物 
学 的 许多 成 就 ,如 DNA 双 螺 旋 模 型 的 提出 ,基因 的 核 背 酸 序列 分 析 ,DNA 重组 技术 , 酶 分 子 活性 基 团 的 定 
位 ,大 分 子 立体 化 学 等 ,都 在 启发 着 人 们 从 分 子 水 平 上 去 揭示 生命 活动 现象 的 本 质 , 分 子 生物 学 的 进步 推动 
着 细胞 生物 学 向 着 更 深层 次 发 展 。 

虽然 许多 生命 现象 可 以 用 分 子 的 结构 属性 来 解释 ,但 是 生物 体 最 基本 的 结构 单位 是 细胞 ,细胞 是 作为 一 
个 整体 而 存在 ,分 子 对 于 细胞 来 说 总 归 是 整体 的 组 件 。 大 分 子 所 表现 出 的 一 些 属性 只 有 在 细胞 这 个 体系 里 
才 具 有 生命 的 意义 。 细 胞 是 有 秩序 的 四 维 结构 体系 ,为 各 种 分 子 参 加 生命 活动 提供 了 特定 的 微 环境 ,脱离 了 
这 一 微 环 境 ,大 分 子 的 菜 些 属性 就 要 发 生变 化 。 例 如 生物 体 最 主要 的 遗传 物质 一 一 DNA , 它 虽 然 贮存 着 物种 
的 全 部 信息 ,可 是 各 种 分 子 必须 在 细胞 内 装配 成 有 一 定 秩序 的 结构 关系 , 它 一 旦 脱离 细胞 而 单独 存在 时 则 毫 
无 生命 现象 ,因此 试图 用 总 DNA 来 恢复 物种 的 存在 看 来 是 不 可 能 的 。 各 种 分 子 必须 在 细胞 内 组 配 成 一 定 的 
时 空 关系 ,相互 协调 配合 ,才能 表现 出 有 生命 意义 的 活动 变化 。 细 胞 外 的 大 分 子 变化 ,即便 再 复杂 也 只 能 是 
生物 化 学 反应 ,还 称 不 上 是 生命 活动 。 细 胞 是 进行 生命 活动 最 完善 的 基本 空间 结构 。 目 前 所 知 ,地 球 上 还 不 
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存在 有 非 细 胞 的 生命 体 。 细 胞 是 生命 活动 的 平台 ,没有 细胞 ,也 就 没有 生命 ! 因此 ,从 分 子 水 平 上 阐明 生命 
现象 时 , 决 不 能 忽视 细胞 这 一 基本 结构 的 整体 性 。 

随 着 研究 的 深入 ,我 们 认识 到 ,细胞 不 仅仅 是 一 个 形态 结构 单位 ,更 重要 的 是 它 是 一 个 极其 复杂 紧密 的 
信息 体系 ,生物 的 生命 活动 与 细胞 内 和 细胞 间 的 信息 传递 密 不 可 分 。 细 胞 间 的 相互 作用 和 细胞 内 的 生物 化 
学 变化 ,总 是 蕴含 着 信号 传递 过 程 。 因 此 ,现代 细胞 生物 学 是 研究 细胞 各 级 结构 和 细胞 信息 传递 的 生命 
科学 。 


第 二 节 细胞 生物 学 的 发 展 简 史 


从 细胞 的 发 现 至 今 已 有 300 余年 的 历史 。 在 此 期 间 , 随 着 技术 和 实验 手段 的 进步 ,细胞 生物 学 才 得 以 形 
成 和 发 展 。 科 学 的 发 展 总 是 和 工具 的 改进 分 不 开 的 ,每 当 有 重大 的 工具 和 技术 发 明 时 ,科学 也 就 在 孕育 着 重 
大 的 发 荆 。 当 然 ,细胞 生物 学 也 不 例外 ,由 于 对 细胞 的 观察 ,解剖 和 分 析 手 段 的 发 明和 不 断 进 步 , 也 使 它 不 断 
发 展 到 更 高 的 新 水 平 ( 表 1 -1)。 科 技 发 展 水 平 具 有 时 代 的 特征 ,细胞 生物 学 的 历史 也 显现 出 不 同 的 发 展 
阶段 。 


一 、 组 胞 的 发 现 


细胞 的 此 了 焉 和 显微镜 的 发 朋 分 不 开 。 这 有 是 由 于 大 多数 细胞 的 直径 都 在 30 jm 以 下 , 远 远 超出 了 肉眼 的 
可 上 见 范围 4200 pm)。 只 有 靠 放 大 装置 才能 看 到 细胞 ,这 种 放大 装置 就 是 显微镜 。 

17 世纪 ,英国 物理 学 家 Robert Hooke( ogre 一 染 对 科学 研究 有 sient 显微镜 。 他 所 创 
制 的 显微镜 放大 倍数 为 40 ~ 140 倍 。Hooke 为 英国 皇家 学 
时 的 会 员 之 一 ioe trem gt 
察 到 的 现象 写成 了 一 本 书 , 书 名 为 《 显 微 图 谱 )》( Micrographia) , 
ARF 1665 年 。 在 书 中 他 描述 了 在 显微镜 下 所 看 到 的 木 栓 结 
构 是 由 许多 小 空洞 所 组 成 ,他 把 这 些小 空洞 称 之 为 pore( 小 筷 ) 
或 cell( 小室 ) (图 1 -1)。 他 以 极其 兴奋 的 心情 写 道 :“ 当 我 一 
看 到 这 些 形象 时 ,我 就 认为 这 是 我 的 发 现 。 因 为 这 的 确 是 我 第 
一 饮 看 到 的 微小 空洞 ,可 能 这 也 是 历史 上 的 第 一 次 发 现 。 显 然 ， 
这 使 我 理解 了 软木 为 什么 这 么 轻 的 原因 。"《 显 微 图 谱 》 一 书 内 
容 丰 富 ,广汉 记载 了 Hooke 用 自制 显微镜 对 名 种 物质 的 观察 结 
果 , 包 括 矿 物 , 动 物 和 植物 标本 。 由 此 可 见 ,《 显 微 图 谱 》 一 书 的 
点 表 ,标志 者 人 类 在 科学 上 进 人 了 对 物质 世界 进行 显 微 研究 的 
时 代 , 这 是 Hooke 做 出 的 具有 历史 意义 的 重大 和 贡献。 他 在 书 中 
所 用 的 “cell" 一 词 是 从 中 世纪 拉丁 语 “cellulae”" 一 词 变 来 的 , 原 
是 小 室 之 意 , 正 像 蜂 帘 中 的 小 室 一 样 。R. Hooke 在 这 里 所 用 的 
“cell 一 词 实 际 上 是 指 由 植物 细胞 壁 所 围 成 的 空 腔 ,因此 当时 从 
主观 到 客观 “eell "一 词 均 无 细胞 的 含义 。 但 是 ,由 于 在 显微镜 下 ”ooxe R. 利用 显微镜 观察 到 植物 木 
植物 细胞 的 细胞 壁 要 比 细胞 内 部 物质 明显 得 多 ,因此 在 Hooke 性 组 织 由 小 孔 排 列 而 成 (Karp G,2002) 
开始 使 用 “cell" 一 词 以 后 的 100 多 年 中 ,学 者 们 一 直 把 注意 力 集 中 到 细胞 壁 上 ,而 对 完整 细胞 内 部 的 观察 无 其 
进展 。 由 此 可 见 ,R. Hooke 是 “cell" 一 词 的 创 用 者 ,而 不 是 细胞 的 发 现 者 。 

与 R. Hooke 同时 代 的 荷兰 科学 家 Antonie van Leeuwenhoek( 1632 一 172317 于 1674 年 他 用 旧制 的 显微镜 发 再 
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了 池塘 水 中 的 原生 动物 。40 余年 中 他 对 多 种 动 植物 活 细 胞 进行 了 观察 ,观察 到 了 人 和 哺乳 动物 的 精子 ,也 看 到 
了 人 甸 鱼 红细胞 的 核 。1683 年 他 又 在 牙 垢 中 发 现 了 细菌 。 它 甚至 对 一 些 细胞 的 大 小 也 进行 了 测量 ,例如 他 测 得 
红细胞 直径 为 7.2 km, 细菌 为 3 nm, 与 现代 测量 的 数值 相近 。 他 把 观察 到 的 结果 做 了 详细 的 记录 ,并 不 断 用 通 
瑟 的 方 去 向 英国 星 冢 学 会 做 了 报告 。 他 先后 写 了 30 余 封 信 , 他 的 成 就 得 到 了 英国 皇家 学 会 的 肯定 。 英 国 皇家 
学 会 把 他 的 全 部 信件 译 成 了 英文 ,汇编 成 论文 集 , 冠 名 为 《哲学 会 报 (1673 一 1724)》[ Philasophical Transaction 
(1673—1724) ]。 由 此 可 见 ,Leeuwenhoek 利用 自制 的 显微镜 发 现 了 前 人 从 未 见 过 的 大 量 活 细胞 。 在 生物 学 上 ， 
他 的 成 就 超过 了 Hooke 的 贡献 ,把 细胞 的 发 现 者 的 桂冠 归属 于 Leeuwenhoek ,当之无愧 * 十 分 可 贵 的 是 ,他 一 生 
亲手 磨 制 了 550 个 透镜 ,装配 了 247 架 显微镜 (图 1 -2) ,为 人 类 制造 了 一 批 宝贵 的 财富 。 至 今 保存 下 来 的 还 有 
9 OR ,收藏 于 和 荷兰 的 乌 德 勒 支 大 学 博物 馆 ( University Museum of Utrecht) 。 经 对 其 中 的 一 架 检测 表明 ,其 放大 售 
数 为 270 信和 ,分 辩 率 达 2.7 pm。 但 是 如 果 根 据 他 的 记录 分 析 判 断 , 当 时 他 使 用 过 的 显微镜 的 放大 倍数 应 为 500 
倍 ,分 辨 率 应 为 1.0 pm。 在 当时 能 达到 这 样 高 的 水 平 是 十 分 惊人 的 。 直 到 18 世纪 末 , 所 制作 的 显微镜 还 没有 
超过 这 一 水 平 的 。Leeuwenhoek 只 上 过 中 学 ,后 当 过 学 徒 工 和 布 商 ,直至 1671 年 (39 岁 ) 才 开始 了 科学 活动 。 他 
最 初 磨 制 透 镜 的 目的 是 为 了 检查 布匹 的 质量 。 可 是 他 在 40 年 的 科学 生涯 中 ,在 学 术 上 贡献 卓著 。 正 鉴于 
Leeuwenhoek 在 生物 字 上 的 里 越 页 献 ,1680 年 他 当选 为 英国 皇家 学 会 外 籍 会 员 ,1699 年 又 被 授予 巴黎 科学 院 通 
TA BoE Se a PRS Leeuwenhoek 的 一 生 是 刻苦 奋斗 的 一 生 , 他 自强不息 ,孜孜 以 求 ,终于 由 一 个 布 店 学 徒 工 成 
长 为 一 位 在 学 术 上 出 类 拔 革 的 学 者 ,为 后 人 大 树立 了 一 个 自学 成 才 的 光辉 典范 。 





转 1 -2 Antonie van Leeuwenhoek 和 他 设计 制作 的 蛙 微 镇 原型 
A， 显微镜 放大 图 B. 显微镜 实 像 
由 两 张 薄 的 黄 钢 片 ( 长 47 mm, 宽 25 mm) 夹 着 一 个 直径 2 mm 的 玻 珊 透镜 ,放大 悦 数 的 为 180 x ， 
分 辨 率 很 高 ,标本 固定 在 一 个 金属 针尖 上 HARRAH CARE 


二 、 细胞 学 说 的 创立 和 细胞 学 的 形成 


在 Leeuwenhoek 之 后 的 100 多 年 中 ,显微镜 制作 技术 改进 不 大 ,分 辩 率 不 高 ,清晰 度 不 够 ,限制 了 人 们 对 
细胞 的 进一步 认识 ,致使 对 细胞 的 研究 无 甚 进展 。 直 到 18 世纪 末 至 19 世纪 初学 者 们 才 注 意 到 植物 组 织 小 
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室 中 的 内 部 结构 ,并 也 把 它 称 为 cell。 至 此 ”eell "一 词 才 具 有 了 细胞 的 真实 售 久 。 植 物 解 前 学 家 C. B. Mirbel 
(1809 ) 一 反 传 统 观念 ,认为 植物 各 种 组 织 中 的 细胞 具有 独立 性 。 由 此 可 见 ,尽管 时 在 17 世纪 中 期 ,Hooke 就 
把 “cell "一 词 用 到 了 生物 组 织 上 (实际 上 是 木 栓 结构 ) ,但 是 真正 赋 于 "cel "一 词 以 细胞 信义 的 时 间 还 是 在 
19 世纪 初期 。 直 到 19 世纪 30 年 代 显 微 镜 制 作 技术 有 了 明显 的 进步 ,分辨 率 提高 到 1 pm LA, Wb, 
明了 切片 机 ,使 观察 手段 大 为 改进 , 显 微 解 剖 学 取得 了 大 量 成 果 。1831 年 R. Brown 在 兰 科 植物 叶 表 皮 细 胞 
中 发 现 , 细 胞 质 液 中 有 一 小 球形 结构 , 称 其 为 细胞 核 , 并 强调 了 它 的 重要 性 。1835 年 E. Dujardin 把 低 等 动物 
Ae AE He A) 2 FL He A HL BY Bk a BK AE” (sarcode)。 至 此 人 人 们 认识 到 ,细胞 并 不 像 Hooke 所 说 的 那 
样 是 小 孔 或 小 室 ,而 是 有 内 容 物 的 结构 。 

植物 细胞 表面 有 一 层 厚 的 细胞 壁 ,而 动物 细胞 的 边界 很 不 清楚 ,二 者 在 形态 上 差别 很 大 ,很 难看 出 有 什 
么 共同 性 。 尽 营 如 此 ,20 世纪 初 二 者 的 统一 性 已 初 显 疹 倪 。1808 一 1809 年 C. B. Mirbel 就 指出 ;植物 细胞 
是 由 有 膜 的 细胞 性 组 织 所 组 成 。1824 年 Dutrochet 更 明确 地 提出 :一 切 组 织 ,一 切 动 植物 器 官 ,实质 上 都 是 
由 形态 不 同 的 细胞 所 组 成 。14 年 以 后 ,德国 植物 学 家 M. Schleidon( 1938) 根据 自己 的 观察 ,论证 了 所 有 的 植 
物体 都 是 由 细胞 组 合 而 成 的 。 一 年 以 后 ,德国 动物 学 家 T. Schwann( 1839) 认为 ,动物 体 也 是 由 细胞 所 组 成 。 
T. Schwann 总 结 了 前 人 的 工作 ,正式 提出 了 细胞 学 说 (cell theory) ,肯定 了 一 切 生 物体 都 是 由 细胞 组 成 的 。 
恩格斯 曾 给 予 细胞 学 说 以 高 度 评价 ,把 它 与 进化 论 和 能 量 守恒 定律 并 列 为 19 世纪 的 三 大 发 现 。 | 

后 来 ,解剖 学 家 Purkinje( 1840) 和 von Mohl 则 把 细胞 的 内 容 物 称 为 原生 质 (protoplasm ) 。 1861 年 Max 
Schultze 队 为 , 动 植 物 细 胞 中 的 肉 样 质 与 原生 质 实质 上 是 同一 种 物质 。1892 年 0. Hertiwig 把 这 一 理论 称 为 
“原生 质 学 说 ”。 于 是 ,细胞 的 基本 概念 就 这 样 初 步 形 成 了 , “细胞 是 有 膜 包 围 的 原生 质 团 "。 

M. Schleidon 和 了 T. Schwann 正确 地 提出 了 细胞 学 说 ,然而 对 细胞 的 产生 来 源 还 缺乏 认识 。 后 来 ,德国 病 
理学 家 R. Virchow(1855) 明确 指出 :细胞 来 自 细胞 ”。 因 此 ,细胞 学 说 包含 三 点 内 容 : 吓 细胞 是 多 细胞 生物 
的 最 小 结构 单位 ,而 原生 生物 本 身 即 是 一 个 细胞 单位 。 人 名 多 细胞 生物 的 每 一 个 细胞 即 是 一 个 活动 单位 , 执 
行 特 定 的 功能 。 岛 细胞 只 能 由 细胞 分 裂 而 来 。 

细胞 学 说 的 创立 和 原生 质 理论 的 提出 ,把 生物 学 家 的 注意 力 引导 到 细胞 内 部 结构 上 ,有 力 地 推动 了 对 细 
胞 的 研究 。19 世纪 下 半 叶 是 对 细胞 研究 的 繁荣 时 期 ,相继 发 现 了 一 系列 重要 的 细胞 结构 和 细胞 活动 现象 。 
自从 细胞 是 由 原生 质 组 成 的 概念 建立 之 后 ,学 者 们 又 更 明确 地 把 围绕 在 核 周 围 的 原生 质 称 为 细胞 质 ( eyto- 
plasm) ,把 核 内 的 物质 称 为 核 质 (karyoplasm) 。1870 年 W. Flemming 肯定 了 核 在 保持 细胞 连续 性 方面 具有 重 
要 必用 。E. Strasburger 与 W. Flemming 分 别 用 植物 和 动物 材料 研究 表明 ,细胞核 从 一 代 细 胞 到 下 一 代 细 胞 保 
持 着 实体 上 的 连续 性 。1875 年 0. Hertwig 发 现 了 受精 过 程 中 卵 . 精 两 个 原核 的 融合 现象 。Schneider{ 1878) 
所 康 色 质 线 纵 型 为 二 并 均 分 到 两 个 子 细胞 的 过 程 称 为 核 分 裂 (karyokinesis) 。 由 于 分 裂 过 程 中 核 内 旦 现 出 
22 AR SS £6 Jit, W. Flemming(1880) 把 这 种 形式 的 分 裂 称 为 有 丝 分 型 (mitosis) 。1885 年 Rabl 证 实 , 两 代 细 胞 的 
染色 体 保持 完整 不 变 。1890 年 Waldeyer 认为 ,有 丝 分 裂 的 基本 变化 是 形成 核 丝 , 即 染 色 体 (chromosome ) 。 
19 世纪 80 年 代 末 ,T. Boveri 报道 说 ,动物 配子 在 形成 过 程 中 染色 体 减 少 ,不 久 E. Strasburger 在 植物 细胞 中 也 
发 现 了 这 种 现象 。1905 年 J. R. Farmer 和 J. E. Moore 把 行 有 性 生殖 生物 的 生殖 细胞 ,通过 分 裂 合 染色体 数 减 
半 的 分 型 方式 称 为 减 数 分 裂 (meiosis) 。 这 样 便 明确 了 核 在 两 代 个 体 间 保持 了 连续 性 。 染 色 体 在 减 数 分 列 
过 程 中 减少 一 半 ,通过 受精 又 在 下 一 代 恢 复原 数 。 

19 世纪 末 叶 ,对 细胞 质 的 观察 更 加 深入 细致 ,相继 发 现 了 许多 重要 的 细胞 器 和 结构 。 例 如 ,在 细胞 质 中 
发 再 有 中 心 体 (T. Boveri, 1888 ) ee RR (C. Benda,1989)， 内 网 器 , BD aR EL (CC. Golgi, 1898) , A ae Oy A Be 
结构 复杂 性 的 认识 达到 一 个 新 的 水 平 。 

随 看 对 细胞 形态 结构 认识 的 逐步 深入 ,学 者 们 对 细胞 的 发 育 和 遗传 现象 ,细胞 器 的 功能 ,以 及 细胞 的 生 
化 代谢 和 生理 活动 的 研究 活路 地 开展 起 来 。 其 中 ,实验 胚胎 学 方面 的 研究 工作 对 促进 早期 细胞 学 的 发 展 屋 
出 了 重要 贡献 。 如 His(1831 一 1904) .Roux(1850 一 1914) 等 实验 胚胎 学 创始 人 ,对 某 些 动物 的 发 育 做 了 细致 
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的 观察 ,研究 了 早期 胚胎 各 发 育 阶 段 分 裂 球 (细胞) 的 发 育 潜能 和 命运 。 后 来 , Driesch(1892) 的 工作 更 深入 

— AB ,他 发 现 海胆 两 细胞 和 四 细胞 阶段 的 胚胎 ,每 一 分 裂 球 都 具有 发 育成 完整 幼体 的 能 力 ,说明 早期 胚胎 
的 分 裂 球 具有 全 能 性 (totipotency)。 

在 此 时 期 ,细胞 遗传 学 也 得 到 了 迅速 发 展 。1883 年 W. Roux 提出 染色 体 是 遗传 单位 的 携带 者 。1884 年 
Hertwig 和 E. Strasburger 认为 ,细胞 核 含 有 控制 遗传 性 的 因子 。1885 年 Weismann 提出 了 种 质 ( germ plasm ) 
学 说 ,主张 种 质 完全 不 同 于 体 细胞 , 它 是 遗传 性 的 唯一 携带 者 ,可 一 代 一 代 地 连续 传递 下 去 。 早 在 1865 年 
G. Mendel 在 家 更 豆 杂交 实验 中 即 得 出 结论 ,认为 有 一 种 遗传 单位 控制 着 性 状 的 发 育 。1902 年 W. A. Cannon 
提出 了 遗传 的 染色 体 学 说 ,认为 遗传 因子 就 在 染色 体 上 。1909 年 ,丹麦 学 者 丽 .L. Johannsen 将 遗传 因子 定 
名 为 "gene" (基因 )。 

这 一 时 期 许多 学 者 在 细胞 化 学 分 析 方 面 也 做 了 大 量 工 作 。1871 年 F. Miescher 报道 ,从 白细胞 的 核 中 提 
取出 酸性 比较 强 的 核 素 (nuclein) , AHR A BIR. 1889 年 R. Altmann WH BREACH MAS Ae 
基 构 成 的 大 分 子 ,他 把 核 素 更 名 为 核酸 (nuceleic acid), 1914 年 R. Feulgen 设计 出 一 种 能 专 一 显示 DNA 的 染 
色 法 ,一些 学 者 用 这 种 方法 显示 出 DNA BAF REA, 24, ,这 一 方法 仍 是 对 细胞 中 的 DNA 进行 定 
性 和 定位 的 重要 方法 , 特 称 为 Feulgen 染色 法 。 

从 上 面 的 简介 可 以 看 出 ,由 于 细胞 学 说 和 原生 质 理论 的 提出 ,19 世纪 下 半 叶 是 细胞 研究 的 黄金 时 代 , 对 
细胞 的 研究 全 面 展开 ,形成 独立 学 科 的 条 件 已 经 成 熟 。 怡 在 此 时 ,德国 胚胎 学 家 和 解剖 学 家 0. Hertwig 
(1892) 应 运 发 表 了 专 着 《细胞 与 组 织 》。 他 根据 细胞 的 结构 和 功能 特点 ,并 综合 各 种 生命 现象 得 出 结论 :" 生 
物 变化 过 程 是 细胞 变化 过 程 的 反映 "”。 他 的 著作 标志 着 细胞 学 (cytology ) 作 为 一 门 独立 的 生物 学 分 支 学 科 诞 
生 了 。 此 后 不 久 ,美国 胚胎 学 家 和 细胞 学 家 E. B. Wilson 发 表 了 名 为 《细胞 与 发 育 和 遗传 》( The Cell in 
Development and Heredity) 的 著作 。 这 本 书 是 根据 他 于 1892 一 1893 年 冬 在 哥伦比亚 大 学 的 讲稿 整理 而 成 ,可 
以 说 是 细胞 学 史上 的 第 一 部 有 系统 的 细胞 学 著作 。 正 像 下 . B. Wilson 本 人 所 说 ,这 本 书 的 特点 是 把 细胞 学 、 
遗传 学 和 胚胎 发 育 结 合 起 来 。1925 年 该 书 的 第 三 版 问世 , 书 中 发 表 了 E. B. Wilson 绘制 的 一 幅 细 胞 模式 图 
(图 1 -3)。 图 中 描绘 的 细胞 含有 核 , 核 仁 、 染 色 丝 ,中心 粒 , 质 体 、 高 尔 基 体液 泡 和 油 滴 等 。 这 幅 模 式 图 反 
映 了 光学 时 代 对 细胞 结构 的 认识 水 平 ,是 细胞 学 史上 的 第 一 个 具有 代表 意义 的 细胞 模型 。 这 一 模式 图 一 直 
沿用 到 20 世纪 50 年 代 , 它 是 19 世纪 以 来 利用 光学 显微镜 研究 细胞 的 结晶 。 没 有 高 分 辩 率 的 光 镜 要 达到 这 
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PA 1-3 1925 年 E. B. Wilson 所 给 制 的 细胞 模式 图 ( Wilson E B,1925) 
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水 平 是 不 可 能 的 ,因此 我 们 可 以 毫 不 夸张 地 说 ,光学 显微镜 不 仅 是 发 现 细胞 的 必要 手段 ,而且 也 是 细胞 池 
诞生 的 基本 技术 条 件 。 从 细胞 的 发 现 到 下 . B. Wilson 的 第 一 个 细胞 模式 图 的 出 现 , 共 经 历 了 200 余年 ,是 细 
eee ANB RAE. xi TC AARAMAER EM RAE“ CRBS WA ar”. 


三 、 细 胞 生物 学 的 兴起 


交 学 显微镜 受 光源 物理 性 质 的 限制 ,其 分 辨 率 和 放大 倍数 均 无 法 大 幅度 提高 ,因此 在 20 世纪 上 半 叶 ,对 
细胞 结构 的 认识 没有 取得 突破 性 的 进展 。1931 年 德国 科学 家 Ruska 发 明了 电子 显微镜 ,1939 年 Siemens 公 
司 生产 了 世界 上 第 一 架 商 品 性 电子 显微镜 。 最 初 制造 的 电镜 ,分 辩 率 约 为 50 nm, 后 经 改进 达到 10 nm, HW 
在 其 至 可 达 几 个 纳米 到 零点 几 个 纳米 。 电 镜 的 放大 倍数 比 光学 显微镜 大 得 多 ,能 达到 几 十 万 僧 , 甚 至 100 万 
倍 。 电 子 显微镜 的 发 明 又 把 细胞 学 带 人 了 第 三 个 大 发 展 时 期 。20 世纪 40 年 代 后 期 ,特别 是 50 年 代 , 学 者 
们 利用 电镜 相继 观察 了 各 种 细胞 器 的 超 微 结 构 , 如 内 质 网 ,叶绿体 ,高 尔 基体 , 核 膜 , 溶 酶 体 , 线 粒 体 ,核糖 体 
和 单位 膜 。 在 电镜 下 所 观察 到 的 各 种 细胞 器 的 结构 要 比 在 光 镜 下 观察 到 的 远 远 复杂 得 多 。1961 年 J. Bra- 
chet 根据 电镜 下 观察 到 的 结构 ,并 集 40 一 50 年 代 研 究 之 大 成 ,在 “ 活 细胞 ”( Living Cell) 一 文中 绘制 了 一 幅 
细胞 模式 图 (图 1 -4)。 这 幅 图 比 E. B. Wilson 在 20 世纪 20 年 代 绘 制 的 模式 图 已 大 为 改进 了 。 它 的 主要 特 
点 是 ,总 缚 了 当时 对 细胞 的 电镜 研究 成 果 , 不 仅 描 给 了 细胞 的 超 微 结构 ,而且 反映 了 细胞 活动 的 动态 观点 。 
例如 , 知 饮 泡 和 分 泌 泡 是 细胞 进行 胞 知 和 胞 吐 活 动 的 结构 形态 。 该 图 为 各 教科 书 所 广泛 来 用 ,可 以 说 是 细胞 
学 中 上 的 第 二 个 有 代表 性 的 细胞 模式 图 。 从 EE. B. Wilson 的 细胞 模式 图 的 发 表 到 J. Brachet 的 细胞 模式 图 的 
出 现 只 经 历 了 60 年 ,这 说 明 随 着 显 微 技 术 的 飞 茎 发 展 , 细 胞 学 的 进展 速度 也 大 大 加 快 了 。 
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图 1-4 1961 # J. Brachet “Living Cell ”一 文中 发 表 的 一 幅 细 胞 模式 图 ( Brachet J,1961) 
这 幅 图 反 睦 了 2320 世纪 40 一 50 年 代 在 电镜 下 观察 到 的 细胞 形象 。 这 时 仍 把 在 光 镜 下 看 到 的 
Ay Wee eR A LL Sy eB Re ta Sg) 
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电镜 和 其 他 新 技术 的 应 用 不 仅 使 人 们 对 细胞 结构 的 认识 更 加 精细 ,而 且 也 认识 到 细胞 具有 不 同 层次 的 
结构 ,例如 ,细胞 的 整体 结构 、 光 学 结构 、 超 微 结构 和 分 子 结构 。 分 子 结构 水 平 上 的 变化 对 生命 活动 具有 重要 
意义 。 实 质 上 ,细胞 中 的 一 切 生 理 功 能 和 物理 化 学 变化 均 与 发 生 在 分 子 结构 和 量子 水 平 上 的 变化 有 关 。 

细胞 学 是 在 光学 显微镜 为 主要 观察 手段 的 时 代 形 成 和 发 展 的 ,侧重 于 研究 细胞 整体 水 平 的 形态 和 生理 
变化 。 进 入 20 世纪 50 年 代 以 后 ,学 者 们 把 注意 力 转 移 到 细胞 的 超 微 结构 和 分 子 结构 水 平 上 。 这 主要 是 由 
于 超 离心 X 射线 衍射 等 新 技术 的 应 用 ,使 学 者 有 可 能 将 亚 细 胞 成 分 和 大 分 于 分 离 出 来 进行 分 析 ,这 一 人 猎狗 
水 平 显然 是 光学 显微镜 时 代 的 细胞 学 所 不 及 的 。 从 名 方位 研究 细胞 的 生命 活动 便 远 远 超越 了 细胞 学 的 传统 
范畴 。 于 是 ,在 细胞 学 的 基础 上 发 展 出 了 细胞 生物 学 。E. D.P. De Robertis 率先 将 其 编著 《普通 细胞 学 4 教科 
书 的 第 四 版 更 名 为 《细胞 生物 学 4 。 他 在 该 书 第 七 版 (1980 ) Pa Po AISA eee he, a 
1946 年 出 版 以 来 ,取得 了 许多 革命 性 的 发 现 ,诸如 细胞 成 分 的 超 微 结构 和 分 子 结 构 , 以 及 遗传 密码 和 基因 表 
达 等 。 这 些 巨 大 的 进步 ,不 得 不 使 我 们 把 原来 的 《普通 细胞 学 》 在 1965 年 改名 为 《细胞 生物 学 》。" 细胞 生物 
学 与 细胞 学 的 不 同 之 处 主要 有 两 点 : 山 深刻 性 。 它 从 细胞 的 整体 、 超 微 和 分 于 各 个 结构 层次 对 细胞 进行 训 
析 , 并 把 细胞 的 生命 活动 同 分 子 水 平和 超 分 子 水 平 的 变化 联系 起 来 。 名 综合 性 。 它 所 研究 的 内 容 极其 广 
泛 ,涉及 许多 领域 , 同 生理 学 ,遗传 学 发育 生 物 学 和 生物 化 学 相互 融 汇 在 一 起 。 














四 、 分 子 细胞 生物 学 的 出 现 


1953 年 J. D. Watson 和 H.C. Crick 发 现 了 DNA 分 子 的 双 螺 旋 结 构 ,根据 这 一 结构 弄 清 了 许多 遗传 原理 ， 
对 遗传 学 的 发 展 起 了 划时代 的 推动 作用 ,这 是 从 分 于 水 平 上 揭示 结构 同 功 能 关系 的 一 个 极 好 例证 (图 
1-6), J.D. Watson 和 H.C. Crick 的 研究 成 果 标 志 着 分 子 细胞 生物 学 时 代 的 到 来 。 然 而 ,虽然 20 世纪 50 
年 代 对 某 些 细胞 器 的 细微 结构 有 了 一 定 的 认识 ,对 亚 细 胞 成 分 分 子 结构 的 研究 进展 ,使 人 们 对 细胞 的 认识 水 
平 又 进 人 太 了 一 个 新 的 境界 。 但 是 由 于 受 电 镜 分 辩 率 和 标本 制作 技术 的 限制 ,对 所 谓 的 细胞 质 基 质 的 续 构 上 几 
乎 一 无 所 知 。 当 时 认为 ,细胞质 中 的 细胞 器 似乎 是 悬浮 在 洲 液 状 的 基质 中 。 至 60 年 代 , 由 于 电镜 标本 固定 
技术 的 改进 ,显示 出 在 基质 中 还 有 徽 管 和 徽 丝 的 存在 ,后 又 发 现 还 有 中 间 丝 的 和 存在。 至 此 ,大 家 认识 到 ,所 谓 
的 细胞 质 基 质 并 不 像 过 去 想象 的 那样 ,好 像 是 习 质 的 溶液 ,而 是 还 会 有 具有 一 定 秩序 的 立体 网 络 结构 ,这些 
结构 形成 了 纵横 交错 的 “骨架 ”, 总 称 为 细胞 骨架 (cytoskeleton ) 。 细 胞 骨架 与 细胞 器 的 空间 分 布 ,细胞 功能 
活动 和 细胞 运动 ,以 及 物质 运输 有 着 密切 的 关系 。 细 胞 骨架 的 发 现 是 细胞 超 微 结构 研究 方面 的 重大 进展 。 
现在 认识 到 ,细胞 质 的 胶 态 是 由 肌 动 蛋白 丝 的 结构 状态 诀 定 的 ,因而 现在 把 除 膜 性 细胞 器 和 有 形 结构 以 外 的 
细胞 质 部 分 称 为 细胞 质 深 古 ( eytosol)。 


五 、 信息 细胞 生物 学 的 来 临 


20 世纪 70 年 代 以 前 ,学 者 对 细胞 的 概念 主要 是 依据 光学 和 电子 显微镜 观察 到 的 形态 结 枸 建立 起 来 的 。 现 
代 细 胞 生物 学 ,由 于 分 子 生物 学 的 发 展 而 路 上 了 新 的 台阶 。 现 在 人 们 已 认识 到 ,细胞 的 各 种 活动 与 大 分 于 的 结 
构 变 化 和 分 子 间 的 相互 作用 有 着 密切 的 关系 。 例 如 ,细胞 中 的 遗传 信息 的 表达 ,代谢 的 调控 ,信号 传递 等 问题 
越 来 越 受 学 者 们 的 关注 ,细胞 的 这 些 活 动 无 不 与 分 子 结构 的 变化 有 关 ,所 谓 的 分 子 细胞 生物 学 的 兴起 无 非 是 
细胞 生物 学 研究 重点 转移 的 反映 。 把 细胞 的 生命 活动 同 亚 细胞 成 分 的 分 子 结 构 变 化 ,特别 是 蛋白 质 的 结构 
变化 联系 起 来 ,代表 了 现代 细胞 生物 学 的 主流 。 然 而 ,分 子 细胞 生物 学 决 不 是 细胞 生物 学 发 展 的 终极 。 

20 世纪 后 期 ,大 家 进一步 认识 到 细胞 的 生命 活动 不 单纯 是 中 心 法 则 所 释 明 的 遗传 密码 的 解读 和 物质 代 
谢 的 化 学 反应 ,更 重要 的 是 一 些 蛋 白质 分 子 和 小 分 子 在 反应 这 程 中 有 着 信号 传递 关系 。 细 胞 对 环境 的 反应 
是 细胞 外 信号 作用 于 细胞 ,转变 为 细胞 内 信号 (信号 转 导 ) 引 起 的 ,细胞 内 的 自我 调控 也 是 经 过 信和 号 传递 实 
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现 的 。 遗 传 信息 的 传递 具有 信号 传递 的 性 质 , 细 胞 的 生理 活动 同样 具有 信号 传递 的 性 质 。 细 胞 的 结构 编制 
成 错综复杂 的 信号 传递 网 络 (图 1 -5)。 生 命 现象 即 蕴 含 在 信号 传递 网 络 之 中 。 如 果 说 把 蛋 日 原 信 号 分 于 
比 作 是 一 块 “ 芯 片 ” ,那么 一 个 细胞 就 是 一 台 极 其 精密 的 “计算 机 ”。 但 是 细胞 又 不 同 于 计算 机 ,计算 机 的 硬 
件 是 不 能 自我 更 改 的 ,而 细胞 的 结构 却 有 着 很 强 的 自我 装配 能 力 ,可 因 环 境 的 变化 而 变化 。 由 此 可 见 ,要 彻 
底 揭 示 生 命 的 奥秘 ,不仅 要 查 清 遗 传 信息 的 传递 ,而 且 还 要 解 开 信号 传递 网 络 的 复杂 途径 。 于 是 ,当代 细胞 
生物 学 围绕 着 “信号 传递 "这 条 主轴 展开 ,目前 我 们 姑且 把 它 称 为 “信息 细胞 生物 学 "(informational cell biolo- 
ey) ,细胞 生物 学 已 从 一 门 形态 学 学 科 进 人 了 信息 细胞 生物 学 发 展 阶段 。 
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图 1-5 情 号 转 导 与 胞 内 信息 传递 的 基本 格式 (Solomon E P et al,2002) 
图 中 省 略 了 反应 途径 中 复 录 的 级 联 反 应 和 途径 间 的 相互 反馈 作用 

20 世纪 90 年 代 出 现 的 基因 组 学 和 和 蛋白质 组 学 代表 了 当代 细胞 生物 学 的 发 展 动向 。2001 4F, AREA 
质 组 计划 产生 ,建立 了 人 类 和 蛋白质 组 组 织 (Human Proteome Organization, HUPO) ,2002 年 11 月 召开 了 第 一 届 
学 术 代 表 大 会 。 尽 管 如 此 ,细胞 生物 学 的 研究 对 象 并 没有 改变 ,依然 是 细胞 ER KES ERAS REE 
和 发 展 。 

上 述 细 胞 生物 学 发 展 简 中 的 几 个 阶段 说 明 ,300 余年 来 细胞 生物 学 的 每 一 次 大 发 展 都 以 重大 的 技术 进 
步 为 前 提 。 然 而 ,细胞 生物 学 的 发 展 决 不 会 到 此 止步 ,“ 经 典 " 与 “现代 "之 间 并 无 固定 不 变 的 界限 ,今日 的 
“现代 "也 会 变 为 明日 的 经典” ,我 们 总 要 面向 未 来 。 
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细胞 是 生物 体 最 基本 的 纺 构 和 功能 单位 。 细 胞 生物 学 过 去 是 在 人 赋 究 细胞 的 结构 与 功能 中 发 展 起 来 的 , 今 
后 仍 将 围绕 着 细胞 的 结构 与 功能 的 关系 来 不 断 开拓 新 的 研究 领域 ,只 不 过 使 用 的 技术 方法 将 更 加 先进 ,研究 的 
结构 层次 将 更 加 细微 , 曾 明 的 问题 将 更 加 深刻 ,研究 的 框架 将 是 四 维 性 的 ,动态 变化 将 是 大 家 关注 的 焦点 。 

生命 具有 上 自我 复制 .自我 装配 和 自我 调控 的 基本 特征 ,这 些 现象 反映 在 细胞 的 各 级 水 平 上 ,特别 是 分 子 水 
于 上 。 细 胞 生物 竺 的 研究 范围 必然 要 从 细胞 的 细微 结构 深入 到 分 子 水 平 上 的 结构 与 功能 。 近 40 余年 来 ,细胞 
生物 学 在 这 方面 已 取得 了 许多 成 就 ,例如 对 质 膜 .线粒体 膜 .核糖 体 .细胞 骨架 及 染色 体 等 的 分 子 结构 与 功能 研 
究 都 取得 了 重大 进展 。 特 别 值得 提 及 的 是 ,在 基因 组 结构 和 基因 表达 与 蛋白 质 合成 方面 所 取得 的 成 就 尤为 突 
出 。 继 1953 年 Watson 和 Crick 发 现 DNA 双 螺 旋 结 构 之 后 ,1958 年 Crick 又 提出 了 遗传 信息 传递 的 “中心 法 则 ” 
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( central dogma) ;1960 年 Jacob 和 Monod 提出 了 重 日 质 合 成 调控 机 制 的 操纵 子 学 说 Loperon theory ) ;1970 年 Bal- 
timore 在 肿瘤 病毒 的 研究 中 发 现 了 反 转 录 酶 。1977 年 底 第 一 次 把 高 等 动物 的 生长 激素 释放 换 制 素 (somatosta- 
tin, SRIF ) 基因 引 人 和 人 大肠 杆 范 ,并 得 到 了 表达 ,大肠 杆 菌 合 成 了 生长 激素 释放 抑制 素 。1979 年 美国 险 佛 大 学 一 研 
Se FE) BUR BRAS A ABA ,合成 了 胰岛 素 。20 世纪 70 年 代 以 来 由 于 DNA 重组 Sy Ree a 
展 , 已 有 遗传 工程 的 兴起 。1981 年 中 国 科 学 院 上 海 生 物化 学 研究 所 、 上 海 细 胞 生物 研究 所 ,北京 大 学 等 单位 合 
作 ,经 过 13 年 的 努力 ,人 工 合 成 了 醇 母 丙 氨 酸 转 移 核 糖 核酸 ,这 项 成 果 是 我 国 继 在 世界 上 领先 人 工 合成 牛 胰 岛 
紊 之 后 ,取得 的 又 一 项 世界 性 的 重大 成 就 。1990 年 美国 启动 TT“ 人 类 基因 组 计划 "(Human Genome Project) 的 
浩大 工程 ,计划 利用 15 年 的 时 间 完 成 人 类 单 倍 体 数 染色 体 所 含 全 部 基因 的 测序 工作 。1999 年 11 月 报道 ,经 几 
国学 者 的 共同 努力 ,已 完成 了 人 类 第 22 对 染色 体 DNA 的 测序 工作 ,这 是 ”人 类 基因 组 计划 "的 重大 研究 进展 。 
继 美国 之 后 , 欧 共 体 、 意 大 利 , 日 本 俄罗斯, 法国、 加拿大 ,、 澳 大 利 亚 和 中 国 也 先后 开展 了 人 类 基因 组 的 基因 克 
隆 和 测序 研究 。2001 年 春 , 计 划 宣 告 完 成 , 它 的 完成 必 将 大 大 造福 于 人 类 。1996 年 中 国 科 学 院 生 物化 学 研究 所 
洪 国 藩 研 究 组 在 世界 上 率先 成 功 构 建 水 稻 直 因 组 物理 全 图 ,这 项 成 果 为 最 终 揭示 水 稻 遗 传 信息 的 奥秘 葛 定 了 
基础 。 分 子 生 物 学 的 这 些 重大 进展 推动 着 细胞 生物 学 向 着 新 的 水 平 迈进 。 

蛋白 质 分 子 的 生物 活性 与 其 构象 的 变化 有 着 密切 的 关系 ,构象 的 改变 往往 引起 分 子 活 性 的 改变 或 玄 失 ， 
从 而 影响 着 细胞 的 生理 和 代谢 活动 。 当 前 ,细胞 生物 学 已 进入 了 研究 大 分 子 结构 变化 与 细胞 生理 活动 的 关 
系 的 阶段 ,正面 临 着 分 子 解剖 的 艰巨 任务 。 在 形态 学 方面 ,既然 人 们 已 利用 电子 显微镜 看 清 了 细胞 的 超 微 结 
构 , 那 么 就 一 定 有 可 能 利用 新 工具 显示 出 超 微 结 构 的 分 子 三 维 结构 和 四 维 变化 。 近 几 年 来 纳米 技术 的 专 速 
发 展 , 预 示 着 这 一 前 景 即将 到 来 。 电 子 显 微 镜 同和 术 射 原理 相 结合 而 研制 成 功 的 晶体 显微镜 , 朝 这 方面 迈进 J 
重要 的 一 步 。 据 报道 ,1985 年 日 本 一 研究 组 在 高 压 电镜 下 已 观察 到 DNA 分 子 的 三 维 双 螺旋 结构 。1986 年 
美国 .日 本 又 研制 成 功 了 扫描 隧道 显微镜 。1966 年 有 的 学 者 在 纽约 IBM 的 实验 室 发 明了 分 辩 率 为 1 nm 扫 
描 干 扰 显 微 镜 (SIAM) ,可 以 识别 分 子 。1997 年 瑞士 学 者 Luger 等 利用 高 分 辨 率 (0.28 nm) X 射线 显示 了 染 
色 质 核 小 体 核心 组 蛋白 8 聚 体 的 原子 水 平 结构 。 这 些 新 技术 的 应 用 ,使 人 们 有 可 能 用 直接 显示 的 方法 查 清 
细胞 生理 活动 过 程 中 的 分 子 结 构 的 细微 变化 ,为 细胞 生物 学 的 发 展 带 来 新 的 飞 路 。2002 年 ,人 类 蛋白 质 组 
计划 的 启动 更 将 细胞 生物 学 引 八 了 一 个 新 的 发 展 阶段 。 

近 20 几 年 来 ,我 国 在 细胞 生物 学 方面 已 有 了 迅速 的 发 展 ,上 海 细 胞 生物 学 研究 所 的 建立 和 1980 年 中 国 
细胞 生物 学 学 会 的 成 立 ,是 我 国 细胞 生物 学 进 人 一 个 新 的 发 展 时 期 的 标志 。2003 年 对 人 类 和 蛋白质 组 计划 的 
参与 已 展示 出 我 国 的 科技 水 平 正 在 向 国际 水 平 靠拢 。 现 在 ,我 国政 府 已 把 “科教 兴国 "作为 重要 的 建国 方针 
之 一 ,这 一 方针 正在 不 断 得 到 落实 。 不 久 的 将 来 我 国 的 细胞 生物 学 研究 一 定 能 赶 上 世界 先进 水 平 。 

表 1 -1 列 出 了 细胞 生物 学 发 展 史 中 一 些 重大 研究 成 果 。 


表 1-1 细胞 生物 学 发 展 史 上 的 一 些 重要 进展 








年 代 学 者 主要 贡献 | 
— fe eats | 著 有 <* 显 微 图 谱 》 一 书 ,首次 发 现 木 柱 中 有 许多 蜂 帘 状 小 孔 , 将 小 扎 命 名 为 
| * cell” 
首先 发 现 了 细菌 .原生 生物 .红细胞 .精子 等 活 细 胞 ,初次 观察 到 某 些 细胞 中 
1674 A. van Leeuwenhoek 
AY) Be 
1824 Dutrochet 初次 提出 动 植物 组 织 是 由 细胞 单位 组 成 
1838 村. Schleidon 证 实 植物 体 是 由 细胞 所 组 成 
TS 证 明 动 物体 是 由 细胞 所 组 成 ,并 总 结 出 一 切 生 物 是 由 细胞 所 组 成 的 "细胞 学 
, i 


1840 J. Purkinje 提出 了 组 成 细胞 的 原生 质 概念 











Ls 
年 OR 学 者 主要 页 献 
1855 R. Virchow 提出 了 细胞 只 能 由 细胞 分 裂 而 来 的 观点 
1866 G. Mendel 友 表 《植物 染 变 实验 一 书 , 总 结 出 性 状 分 离 定 律 和 独立 分 配 定 律 
1873 A. Schneider 自 先 提 到 有 经 分 型 
1880 W. Flemming 表明 在 核 分 型 过 程 中 巢 色 体 纵 列 为 二 ,分别 移 人 两 个 子 细胞 核 中 
1887 A. Weismann E Ste ty Fy FE AE ed BE By, he fe PE aE 9 
1888 T. Boveri 发 现 中心 粒 
1889 R. Altmann 12 Al SY ABE ER ( nuclein) KAEM 
1896 E. B. Wilson 发 表 了 The Cell in Development and Heredity 的 重要 著作 
1898 C. Benda 爱 现 线粒体 
1898 C. Golgi 发 现 网 状 体 , 即 高 尔 基 体 
1931 M. Knoll 和 E. Ruska 发 明了 电子 显微镜 
1935 F. Zernicke 发 明 相 差 显微镜 
1953 Ca 提出 了 DNA 双 螺旋 模型 ,1962 年 获 诺 贝 尔 奖 
1958 J. D. Robertson 提出 膜 结构 的 三 屋 式 单位 膜 模 型 
1958 H. C. Crick 提出 DNA>RNA— A te fs BO ey SiR AO Po RE” 
1960 E. Jacob 和 J. Monod 提出 操纵 子 学 说 ,1965 年 获 诺 贝 尔 奖 
1961 P. Mitchell 提出 线粒体 氧化 楼 酸化 偶 联 机 制 的 化 学 潜 透 学 说 ,1978 获得 诺 贝 尔 奖 
1968 M. W. Nirenberg 阐明 了 遗传 密码 在 蛋白 质 全 成 中 的 作用 ,1968 年 获 诺 贝尔 奖 
1969 T. C. Hsu( 徐 道 觉 ) 发 明 染 色 体 分 带 技术 
1969 R. Huebner 和 G. Todaro 3!) rR BE A i 
1970 Y. Stanier 提出 原核 生物 与 直 核 生物 新 的 分 类 概念 
1970 L. Marglis 刨 立 真 核 生物 进化 的 内 共生 学 说 
1970 D. Baltimore 发 现 反 转录 酶 ,1975 年 获 诺 见 尔 奖 
1971 H. M. Temin 闸 明 原 瘤 基因 与 细胞 癌变 的 关系 
1972 S.J. Singer 和 G. L. Nicolson fill ar Ey EY oh oh a 
1972 S. B. Prusiner 发 现 蛋 白质 性 的 感染 因子 Prion 1997 4F SEE RE 
1974 A. L. Olins 和 D. E. Olins 在 电镜 下 观察 到 染色 质 纤维 是 由 珠 状 颗粒 申 组 成 
sc R. D, Korbers 主张 染色 质 是 由 DNA AA A A ae oe ie eh 
BS | 
1975 F. Sanger 发 明 DNA 序列 分 析 技 术 
1975 G. Milstein 和 G. Kohler He BA A) FA ee ed TR OR PE RE 1984 年 获 诺 贝尔 奖 
1976 K. Weber 点 现 细 胞 骨架 中 的 10 nm 经 
1976 E. Neher 和 B. Sakmann 发 现 细胞 质 膜 上 的 离子 通道 ,1991 年 获 诺 贝尔 奖 
合成 下 丘脑 及 激素 一 一 生长 激 案 释放 抑制 农 (SRIF) 基因, 引入 大 肠 杆 菌 得 
到 表达 
1992 E. Fischer 和 E. Krebs PF ie J al YY a Be YE A] 1992 年 获 诺 贝尔 奖 
1996 I. Wilmut 等 用 她 腺 细胞 同 去 除 染 色 质 的 卵细胞 质 融 侣 制作 成 功 克隆 羊 
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年 代 学 者 EH 


1991 paren 9 A tn 1996 年 获 诺 贝尔 奖 
利用 高 分 辨 率 X 射线 晶体 分 析 技 术 显 示 核 小 体 核心 组 蛋白 & 诊 体 的 原子 水 

平 结构 

1999 G. Blobel 创立 胞 内 蛋白 厦 运 输 信 号 学 说 , 闸 明 内 质 网 蛋白 质 合 成 分 子 机 制 

2001 RA .法 .区 .中 6 国学 者 人 类 基因 组 草图 绘制 完成 

2001 L. Hartwell 发 现 细胞 分 裂 的 检测 点 基因 ,2001 年 获 诺 贝尔 奖 


1997 K. Luger 等 


J. Brenner, Sulton® | | ae 
2002 a a 研究 线虫 (C. elegens) 的 发 育 4 A iB HK FA HEL >, HT 
2003 P. Agre 和 R. Mackinon 发 现 质 腊 的 水 .离子 通道 ,并 创造 性 地 研究 其 结构 和 机 制 
发 现 嗅觉 细胞 约 有 1 000 个 基因 ,产生 繁多 的 蛋白 质 ,分 辨 各 种 不 同 的 气味 ， 
将 信号 传递 给 神经 中 枢 


2004 R. Axel 和 L. Buck 





a 要 


细胞 是 由 膜 图 成 的 能 独立 进行 业 殖 的 原生 质 团 。 一 切 生物 都 是 由 细胞 组 成 的 。 细 胞 生物 学 是 从 细胞 整 
体 、 超 微 和 分 子 等 各 级 水 平 上 研究 细胞 结 机 及 其 生命 活动 规律 的 科学 。 现 代 细 胞 生物 学 与 遗传 学 .生理 学 、 
发 育 生物 学 、 生 物化 学 和 分 于 生物 学 的 关系 日 趋 密切 。 细 胞 生物 掌 在 生命 科学 中 占有 中 心地 住 。 

细胞 是 生物 体 最 基本 的 形态 结构 和 功能 单位 。 生 命 现象 是 细胞 存在 的 运动 方式 ,由 此 可 见 生命 现 彰 可 
以 说 是 细胞 所 独 具 的 属性 。 这 一 属性 的 特征 是 三 个 ”自我 (自我 复制 ,自我 装配 和 自我 调控 )。 和 这 今 未 发 现 
非 细胞 的 生命 存在 。 多 细胞 生物 要 比 单 个 细胞 更 为 复杂 。 可 是 ,从 本 质 上 来 讲 , 它 仍然 是 以 细胞 活动 为 基 
栅 , 形 成 了 多 细胞 相互 协调 ,密切 配合 的 联合 统一 整体 ,不 羽 在 成 体 中 是 这 样 ,而 且 在 个 体 发 生 过 程 中 也 是 如 
此 。 研 究 生 物 整 体 与 细胞 群体 之 间 和 细胞 群体 中 细胞 之 间 的 美 系 的 学 科 称 为 细胞 社会 学 。 

细胞 生物 学 的 任务 是 以 细胞 为 着 眼 点 ,与 其 他 学 科 的 重要 概念 兼 客 并 著 ,来 闸 明生 物 各 级 结构 层次 生命 
现象 的 本 质 。 迄今 ,细胞 生物 学 已 有 300 余年 的 发 展 历 史 , 在 此 期 间 它 大 体 上 经 历 了 细胞 的 发 现 , 细 胞 学 说 
的 创立 和 细胞 学 的 形成 ,细胞 生物 学 的 出 现 , 分 子 细胞 生物 学 的 兴起 等 主要 发 展 阶 段 。 细 胞 生物 学 的 发 展 与 
其 他 自然 学 科 一 样 , 都 是 以 工具 的 改进 和 技术 的 进步 为 前 提 的 。 细胞 的 发 现 与 显 氢 镜 的 发 明 分 不 开 。1665 
年 ,R. Hooke 利用 自制 的 显微镜 发 现 细胞 是 由 许多 答 小 的 空 润 组 成 的 ,他 把 这 些小 空洞 称 为 pore( 小 孔 ) 或 
cell( 小室 )。 虽 然 Hooke 的 观察 并 没有 发 现 真 正 的 细胞 ,可 是 却 显 示 出 生物 体 中 存在 有 更 微细 的 半 构 ,对 后 
来 认识 细胞 具有 开创 性 的 意义 。 与 Hooke 同时 代 的 荷兰 学 者 A. van Leeuwenhoek 发 现 了 许多 种 活 细 胸 。19 
世纪 上 半 叶 , 随 着 显微镜 质量 的 提高 和 切片 机 的 发 明 , 对 细胞 的 认识 日 趋 深入 。 学 者 们 开始 认识 到 生物 体 是 
由 细胞 构成 的 ,于 是 在 1838 一 1839 年 , M. Schleidon 和 T. Schwann 提出 了 细胞 学说。 细胞 党 说 的 基本 内 容 
是 :一 茹 生物 是 由 细胞 构成 的 ,细胞 是 生物 体 的 基本 功能 单位 ,细胞 只 能 由 细胞 分 列 而 来 。O., Hertwig 的 { 细 
he. 45 28 #8 ) (1892) 4 E. B. Wilson 的 《细胞 与 发 育 和 遗传 j (1896) 两 本 经 典 著作 的 发 表 , 标 志 着 细胞 学 已 成 为 
一 门 独立 的 学 科 。E,B. Wilson 根据 学 者 们 已 取得 的 大 量 资料 做 出 了 这 样 的 结论 久 一 切 生 物 学 问题 的 答案 
最 终 要 到 细胞 中 去 寻找 。 这 向 话 对 后 来 细胞 生物 学 的 发 展 具 有 指导 意 头 。 电 镑 的 发 明和 分 子 生 物 学 的 产 
生 , 特 别 是 J. Watson 和 H.Crick 的 DNA 双 螺 旋 模 型 的 提出 ,又 把 细胞 学 的 发 展 向 前 推进 了 一 步 。20 世纪 50 
年 伐 对 细胞 在 超 担 结 析 水平 上 的 形态 和 机 能 活动 的 研究 更 加 深入 ,同时 研究 细胞 的 手段 也 更 加 精密 化 和 多 
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样 化 ,从 而 使 人 们 对 细胞 的 认识 要 比 在 光 镜 水 平 上 的 认识 大 为 改观 ,于 是 细胞 学 便 进 一 步 发 展 为 细胞 生物 
学 。 随 着 生物 化 学 和 分 子 生 物 学 的 飞 这 发 展 ,细胞 各 级 水 平 上 的 活动 越 来 越 多 地 可 根据 分 子 结构 的 变化 加 
以 解释 。 因 而 ,要 深刻 说 明细 胞 的 生理 活动 就 不 能 不 同 细胞 中 的 分 于 变化 联系 起 来 ,由 此 便 自然 产生 了 分 子 
细胞 生物 学 ,现代 细胞 生物 学 发 展 到 一 个 新 阶段 。 

20 世纪 70 年 代 后 期 以 来 ,高 压 电 子 显微镜 、 扫 描 隐 道 电 子 显微镜 和 高 分 辩 率 X 射线 衍射 技术 等 先进 工 
具 和 精密 技术 的 应 用 ,使 我 们 有 可 能 在 超 微 结 构 和 分 子 三 维 结构 水 平 上 研究 细胞 的 结构 和 功能 活动 的 关系 。 
特别 是 扫描 隧道 电子 显微镜 的 发 明和 高 分 辨 率 X 射线 分 析 技 术 的 应 用 ,更 易于 观察 分 子 中 的 原子 布 阵 ,在 
细胞 这 个 微观 世界 里 又 展现 出 一 个 更 细微 的 世界 。 
”人 类 基因 组 计划 和 人 类 蛋白 质 组 计划 的 实施 ,标志 着 以 信号 传导 为 主轴 的 信息 细胞 生物 学 时 代 的 来 临 。 
对 细胞 进行 四 维 水 平 的 研究 是 大 势 所 趋 。 当 今 的 科学 在 加 速度 地 向 前 发 展 ,人 类 的 视野 越 来 越 广阔 ,21 世 
纪 的 生命 科学 将 展现 出 诱 人 的 前 景 ,对 细胞 这 个 生命 基本 单位 的 研究 前 景 将 更 加 绚丽 多 彩 。 


复习 思考 题 


， 细胞 生物 学 的 任务 是 什么 , 它 包 括 哪 些 范围 ? 

.如何 评价 Leeuwenhoek 的 商 献 ,是 谁 首先 发 现 了 细胞 ? 
. 曙 胞 学 说 建立 的 前 提 条 件 是 什么 ? 

. 细胞 生物 学 各 发 展 阶 段 的 主要 特定 是 什么 ? 

:. 细胞 生物 学 与 分 子 生 物 学 是 不 同 水 平 的 学 科 吗 ? 

: 所 谓 的 信息 细胞 生物 学 的 来 临 ,其 意义 何在 ? 
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第 一 节 ba fh RAM fz 
一 、 细 胞 结构 的 有 序 性 


细胞 是 枸 成 生物 的 基本 结构 和 功能 单位 ,根据 细胞 在 生物 界 中 的 共性 ,我 们 可 以 将 细胞 定义 为 :细胞 是 
有 膜 包 围 的 能 独立 繁殖 的 原生 质 团 。 原 生 质 (protoplasm ) 一 词 是 Purkinje 于 1840 年 首先 提出 来 的 ,是 指 活 
细胞 的 全 部 物质 。 从 现代 概念 来 说 ,是 指 构成 细胞 的 基本 物质 , 它 是 黏稠 透明 的 连续 多 相合 水 胶体 ,其 主要 
组 成 成 分 是 核酸 蛋白质、 糖 、 脂 质 和 无 机 盐 。 对 细胞 而 言 ,原生 质 包括 质 膜 . 细 胞 质 和 细胞 核 (或 类 核 ) 总 体 
物质 。 质 膜 以 内 ,细胞核 以 外 的 原生 质 称 为 细胞质 (cytoplasm) ;细胞 核 中 的 原生 质 则 称 为 核 厦 ( nucleoplasm , 
karyoplasm ) 。 细 胞 质 并 不 是 匀 质 的 , 它 含 有 许多 高 度 有 序 结 构 。 其 中 在 光学 和 电子 显微镜 下 能 显示 出 的 具 
有 一 定形 态 特 点 并 执行 特定 功能 的 结构 称 为 细胞 器 (organelle) ,例如 质 体 (plastid) , ¢ 424% ( mitochondrion) , 
内 质 网 (endoplasmic reticulum ) , #% #4 ( ribosome ) ,高 尔 基体 (Golgi body, Golgi apparatus ) , 3 Mi {& ( lyso- 
some ) , *P {> #7 ( centriole) , A) ERK ( spherosome ) , #¥ 74 ( vacuole ) Al 40 fa 24 ( cytoskeleton), Ahh Pe I Ae 
Fe) 4 A BB Lb ee oR A 2a PF eR, RA kK CHL A URE KS SAR. 
胞 的 结构 大 体 上 可 用 以 下 格式 表示 : 





被 膜 (细胞壁 , 卵 被 膜 
质 膜 
细胞 器 
看 胞 (原生 厦 体 )| 和 胞 质 | 细胞质 溶质 ( 胞 质 溶胶 ，) 
细胞 骨架 
细胞 核 (或 类 核 ) 


细胞 质 溶 质 并 不 是 一 般 概 念 的 胶体 , 它 是 一 个 形态 不 定 的 立体 结构 体系 , 它 的 胶 相 是 由 洲 质 中 的 肌 动 重 
日 经 的 结构 状态 决定 的 。 细 胞 作为 一 个 形态 整体 ,结构 精密 ,而 且 在 生长 .发育 分 化 和 生理 活动 过 程 中 细胞 
的 结构 还 要 不 断 地 发 生变 化 ,因而 应 把 细胞 看 做 是 一 个 动态 的 结构 体 系 ( 图 2 - 1) 


二 、 生命 是 细胞 活动 的 属性 


由 于 细胞 是 生物 体 最 基本 的 结构 和 功能 单位 ,因此 细胞 要 具有 进行 生命 活动 的 最 基本 的 要 素 。 这 些 要 
率 可 归纳 为 :WD 具有 一 套 基 因 组 。(2 具有 一 层 质 膜 ,通过 质 膜 与 周围 环境 进行 物质 和 信息 交流 。(@ 具有 一 
套 完 整 的 代谢 机 构 。 只 有 具备 了 这 些 要 素 细胞 才能 独立 存活 ,表现 出 各 种 生命 现象 。 

细胞 区 别 于 无 机 界 最 主要 的 特性 是 :( 在 结构 上 具有 上 自我 装配 的 能 力 。 色 在 生理 活动 中 具有 自我 调 
节 的 能 力 。 吕 在 增殖 上 具有 自我 复制 的 能 力 。 由 此 可 见 , 自 我 复制 ,自我 装配 和 自我 调控 是 细胞 的 基本 属 
性 ,也 是 生命 的 基本 特征 。 这 些 属性 的 丧失 即 意味 着 死亡 。 在 细胞 的 定义 里 我 们 强调 了 能 进行 独立 繁殖 这 
一 特征 ,不 能 进行 独立 繁殖 的 结构 实体 不 能 算是 细胞 。 在 生物 界 里 目前 发 现 的 最 小 的 细胞 是 支原体 ,最 小 的 
支原体 直径 只 有 0.1 pm。 尽管 它 的 体积 很 小 ,但 是 却 上 有 具备 了 进行 生命 活动 最 基本 的 三 项 要 素 。 病 毒 则 不 然 ， 
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内 质 网 线粒体 
图 2-1 典型 动物 细胞 基本 结构 成 分 示意 图 ( 自 Solomon EP et al.) 


它 不 仅 体积 小 (大 都 在 0.1 pm 以 下 ) ,而 且 更 重要 的 是 它 缺 少 进行 独立 代谢 的 某 些 基因 和 结构 ,因此 它 在 单 
独 存在 时 不 能 自我 繁殖 。 所 以 病毒 不 是 细胞 , 它 只 是 具有 部 分 生命 特征 的 感染 物 。 虽 然 有 的 学 者 把 它 称 为 
半生 命 ,但 是 它 既 不 是 生命 ,也 不 是 有 机 体 。 它 在 细胞 中 的 复制 和 装配 是 靠 细 胞 的 代谢 活动 来 完成 的 ,本 
身 设 有 独立 活动 的 能 力 。 
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传统 分 类 法 根据 生物 的 营养 方式 .运动 能 力 和 细胞 结构 的 特点 ,把 一 切 生 物 划分 为 动物 界 和 植物 Fr AK 
务 。 植 物 细胞 的 主要 特征 是 具有 细胞 壁 和 进行 光 台 作用 的 叶绿体 。 细 商 和 真菌 虽 无 叶绿体 ,但 却 都 具有 细胞 
壁 , 所 以 过 去 一 直 把 它们 列 人 植物 界 ( 表 2 -1)。 按 传统 分 类 系统 ,虽然 大 多数 生物 种 容易 归 类 ,可 是 对 某 些 生物 
来 说 却 遇 到 了 分 类 上 的 困难 ,例如 眼 虫 (Euglena) 是 一 种 单 细胞 生物 ,含有 叶绿体 , 却 不 具有 细胞 壁 ; 而 细菌 和 真菌 
则 有 细胞 壁 而 无 叶绿体 ;支原体 既 无 叶绿体 也 无 细胞 壁 ,这 些 生物 按照 传统 分 类 法 进行 分 类 显然 就 要 遇 到 困难 。 

1937 年 Chatton 把 细胞 中 不 含有 由 膜 包围 的 细胞 核 的 生物 称 为 原核 生物 (prokaryote) ,例如 细菌 (bacterium) - 
ik 4H fl ( cyanobacterium) (过 去 称 为 蓝 若 )。 而 把 合 有 由 被 膜 包围 的 核 的 细胞 称 为 直 核 细胞 。 
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M2-1 生物 界 两 种 分 类 系统 的 比较 


按 组 胞 第 枸 分 类 系统 
植物 界 | 原核 生物 界 原核 生物 界 
4 细菌 2] Bl 
i. i BE ) | BM ( aS) 
Me 植物 界 
io 3s = e 
#1 & op Bh 
+ ME £7 ik 
$A fA + Re 
真正 真菌 oh Al 
fe 真正 真菌 
维 管 植物 Ge 
动物 界 aE Ef tH 
原生 动物 动物 界 
后 生动 物 原生 动物 
后 生动 物 





自从 提出 原核 细胞 和 真 核 细 胞 概念 之 后 ,分 类 学 家 据 此 对 植物 界 和 动物 界 的 划分 做 了 重大 修改 ,从 
而 产生 了 现代 分 类 系统 。 现 代 分 类 系统 首先 着 眼 于 细胞 核 在 生物 进化 中 的 地 位 ,而 不 仅仅 是 根据 细胞 的 
一般 结构 。 表 2 -1 对 传统 分 类 系统 与 现代 分 类 系统 做 了 比较 。 从 表 中 可 以 看 出 ,虽然 现代 分 类 系统 仅 
把 细菌 和 蓝藻 ( 现 称 蓝 细菌 ) 列 为 一 类 ,但 在 分 类 中 却 把 原核 生物 和 真 核 生 物 的 概念 确立 下 来 了 。 目 前 ， 
有 的 分 类 学 家 将 生物 分 为 六 界 : 原 核 生 物 ,原生 动物 ,动物 ,真菌 ,有 色 薰 类 和 植物 。 原 核 生 物 成 为 独立 的 
一 个 界 。 

自从 20 世纪 60 年 代 H. Rs 提出 原核 细胞 与 真 核 细 胞 的 概念 之 后 ,大 家 对 它们 的 结构 进行 了 系统 的 


研究 和 比较 ,发 现 这 两 类 细胞 在 结构 ,代谢 和 遗传 活动 上 有 很 大 的 差异 , 表 2 -2 列 出 了 两 类 细胞 的 主要 
差别 。 


R2-2 原 罚 细胞 与 真 核 细胞 的 主要 差 别 





大 小 大 名 数 很 小 (1 ~ 10 pm) AE BBR (10 ~ 100 pm) 
细胞 核 TCR AA , 称 为 拟 核 ALE ol 
ify £4, fk 
形状 环 状 DNA 分 子 “| 核 中 的 为 线性 DNA 分 于 ,线粒体 
和 叶绿体 中 的 为 环 状 DNA 分 子 
数目 一 个 基因 连锁 群 两 个 或 儿 个 基因 连锁 群 
组 成 DNA 裸露 或 结 台 少量 生日 质 核 DNA 同 组 蛋白 结合 ,线粒体 和 


叶绿体 中 的 DNA 裸露 
DNA 序列 无 或 很 少 重复 序列 ”有 重复 序列 
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on Ze 


RNA 在 核 中 合成 和 加 工 ,蛋白 质 












基因 表述 RNA 和 和 起 日 盾 在 同一 区 间 侣 成 在 细胞 质 中 合成 

细胞 分 履 -分 或 出 区 。 有丝分裂 或 减 数 分 裂 
yA 无 独立 的 内 膜 有 ,分 化 成 细胞 吕 

细胞 骨架 ney 无 普遍 存在 

运动 细胞 器 “| ”由 蒜 毛 蛋白 丝 构成 简单 条 毛 | ”由 微 管 构成 纤毛 和 条 毛 

呼吸 作用 和 光合 作用 酶 的 分 布 wm 23 线粒体 和 叶绿体 (植物 ) 
核糖 体 olio 70 S(50S+30S) | 80S5(605 + 40 S) 

营养 方式 咀 收 ,有 的 行 光合 作用 | ”吸收 ,光合 作用 ,内 看 

细胞 壁 一 肤 聚 糖 ,和 蛋白质 , 脂 多 糖 , 脂 蛋白 “| ”植物 细胞 具有 纤维 素 壁 
(—) 原核 细胞 


原核 细胞 ( prokaryotic cell) 最 主要 的 结构 特征 是 设 有 由 膜 包 围 的 细胞 核 。 在 支原体 中 ,遗传 物质 分 布 于 
整个 细胞 中 。 细 菌 的 遗传 物质 则 集中 在 一 个 没有 明确 界限 的 低 电 子 密度 区 域 中 ,此 区 域 称 为 拟 核 
(nucleoid) (图 2 -2)。DNA 为 裸露 的 环 状 双 螺 族 分子, 一 般 不 结合 蛋白 质 , 环 的 直径 约 为 2.5 nm 长 约 几 十 
纳米 。 原 核 细 胞 构成 的 生物 称 为 原核 生物 , 均 为 单 细 胞 生物 。 大 多 数 原核 细胞 比较 小 ,平均 只 有 1 ~10 pm, 
支原体 、 立 克 次 体 和 鹦 趋 热 菌 则 要 更 小 ,只 有 0.1 ~0.3 pm。 原 核 细 胞 也 有 大 的 ,如 蓝 细 菌 中 的 匣 药 (Oscila- 
tolia princeps) ,直径 可 达 60 km。 有 的 物种 ,细胞 分 裂 后 可 连 成 链 或 丝 ,也 有 的 形成 群体 。 它 们 的 繁殖 方式 一 
般 为 二 分 裂 ,也 有 的 产生 孢子 ,少数 行 出 芽 生 殖 。 





图 2-2 大 肠 杆 菌 切 片 电镜 图 ( 自 Kellenberger E) 
701 Fe 2X Jc A fa, FY 

原核 细胞 的 形态 和 结构 比较 简单 A Py A PA, BE A be ey Se. Bags 
的 质 膜 外 面 没有 细胞 壁 , 所 以 可 以 把 支原体 细胞 看 做 是 原生 质 体 ( protoplast) ;如 类 胸膜 炎 球 兰 ( pleuropneu- 
monia — like organism , PPLO , 

质 膜 是 细胞 进行 生命 活动 的 一 种 基本 结构 ,任何 细胞 质 膜 遭 到 破坏 就 不 能 存活 。 原核 细胞 的 质 膜 具 有 
单位 膜 的 典型 特征 ,在 电镜 下 呈现 为 暗 - 明 - 暗 三 层 形式 , 厚 约 10 om. 某 些 原核 生物 的 质 膜 在 有 的 部 位 发 
生 内 福 ,但 不 把 细胞 质 分 隔 成 区 。 如 有 的 行 光 合作 用 的 原核 生物 (如 蓝 细 菌 和 紫 细菌 ) , 质 膜 内 福 形 成 的 内 
膜 结合 有 色素 , 同 捕 光 反应 有 关 。( 图 2 -3) 
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图 2-3 生活 状态 的 蓝 细 菌 形成 丝 状 细胞 链 {A)， 
电镜 显示 出 细胞 内 含有 可 进行 光合 作用 的 腊 性 类 于 体 (B)。 


在 某 些 细 丙 中 ,还 有 一 种 质 膜 内 完 在 细胞 之 中 形成 小 管状 结构 , 称 为 间 体 (mesosome) , 它 与 细胞 呼吸 和 细 
胞 分 裂 有 关 ( 图 2 -4) 。 一 般 说 来 ,除了 少数 原核 生物 [ 如 某 些 化 能 合成 细菌 , 像 海 洋 亚 硝化 囊 菌 ( Nitrosocystis 
oceanus ) 和 蓝 细 菌 」 外 ,大 多 数 原 核 生 物 没 有 恒定 的 内 膜 系 统 , 因 而 细胞 质 中 没有 由 膜 隔 开 的 特 化 区 ,这 也 是 原 
核 细 胞 区 别 于 真 核 细 胞 的 重要 特征 之 一 。 原 核 生 物 的 核糖 体 比较 小 ,为 70 5 类 型 的 ,直径 15 ~20 nm ,其 所 含 的 
RNA 和 重 日 硕 也 不 同 于 真 核 细 胞 。 关 于 原核 生物 的 其 他 有 关 细 节 将 在 以 后 各 有 关 章 节 中 予以 介绍 。 
es ye ak Rae ， | v 


cate = i: 5 = ay Th =, 7 上 
本 ra =: ht =) 7 git 
. elie! ors + eet — Fin a | f i 二 . <_ ， 
oo 本 ay rl 5 = =o . 
ae oF on is A ii +e 
: 8 iy jE = 





[ae 8 | 
图 2-4 术 草 芽孢 杆菌 细胞 电 针 图 ( 自 Golecki JR) 
aR IB] EM ) AE CN) 
(二 ) 真 核 细胞 
中 核 细 胞 最 主要 的 特点 是 ,细胞 内 由 膜 间隔 成 许多 功能 区 。 最 明显 的 是 细胞 含有 由 膜 围 成 的 细胞 核 , 另 
外 还 有 由 膜 围 成 的 细胞 器 ,如 线粒体 .叶绿体 .内 质 网 ,高 尔 基体 及 溶 酶 体 等 (图 2 -5)。 其 中 核 膜 、 内 质 网 、 
高 尔 基 体 及 溶 酶 体 等 在 结构 上 形成 一 个 连续 的 体系 , 称 为 内 膜 系 统 。 内 膜 系 统 将 细胞 质 分 隔 成 一 些 区 间 , 即 
所 请 的 分 区 化 (compartmentalization) 。 分 区 化 是 细胞 向 高 等 进化 的 特征 , 它 使 细胞 的 代谢 活动 比 原核 细胞 大 
为 担 珊 。 线 粒 体 和 叶绿体 则 承担 了 一 些 特殊 功能 ,例如 ,氧化 磷酸 化 作用 主要 集中 在 线粒体 中 进行 ,植物 细 
胞 的 光合 作用 则 集中 在 叶绿体 中 进行 。 
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图 2-5 动物 细胞 与 植物 细胞 结构 比较 模式 图 (Solomon E P et al,2003) 


真 核 细 胞 的 主要 结构 如 下 (图 2 - 1). 

细胞 表面 的 一 层 腊 ,为 一 层 单位 膜 , 特 称 为 质 膜 (plasmolemma, plasma membrane ) . 曾 称 为 细胞 腊 ( cell 
membrane ) 。 

2. 细胞 核 

细胞 中 由 腊 围 成 的 主要 细胞 器 是 细胞 核 (nucleus)。 核 表面 是 由 双 层 腊 构 成 的 核 被 膜 ( nuclear enve- 
lope) , 核 内 包含 有 由 DNA 和 和 蛋白质 构成 的 染色 体 (chromosome)。 间 期 染色 体 结构 比较 松 展 , 称 为 染色 质 
(chromatin ) ;而 在 有 经 分 裂 过 程 中 染色 体 变 为 凝 缩 状 态 , 呈 线 状 , 故 将 其 称 为 染色 体 。 染 色 体 的 数目 因 物 种 
而 异 ,但 与 进化 水 平 无 比例 关系 。 AWA SARE, RAB Ophioglossum reticulum 多 倍 体 染色 体 数 音 
达 1 260 个 ;有 的 只 有 两 个 ,如 担子 菌 (Tolyposporium chrisiensenii) 。 体 细胞 为 二 售 体 (2n) ,染色 体 成 对 存在 ， 
各 物种 一 般 都 具有 一 定 的 染色 体 数 。 核 内 尚 含有 1 至 数 个 小 球形 结构 , 称 为 核 仁 (nucleolus)。 

3. 细胞 质 

存在 于 质 膜 与 核 被 膜 之 间 的 原生 质 称 为 细胞 质 , 各 种 细胞 器 均 存 在 于 细胞 质 中 。 除 腊 围 细胞 器 外 ,细胞 
质 的 其 余部 分 称 为 细胞 质 溶质 或 胞 质 溶 胶 。 过 去 曾 把 细胞 质 除了 细胞 器 外 的 无 定形 成 分 称 为 细胞 质 基质 
(cytoplasmic matrix) 。 细 胞 质 中 主要 的 细胞 器 有 如 下 几 种 : 

(1) 内 质 网 。 由 膜 围 成 的 隧道 系统 。 实 际 上 是 一 个 连续 的 膜 森 和 膜 管 网 ,可 分 为 糙 面 内 质 网 (rough en- 
doplasmic reticulum, RER ) 和 光 面 肉质 网 (smooth endoplasmic reticulum ,SER ) 两 大 部 分 。 

(2) 高 尔 基体 。 由 成 抬 的 扁豆 和 小 泡 组 成 ,与 细胞 的 分 刻 活 动 和 游 酶 体 的 形成 有 关 。 

(3) 深 酶 体 。 动 物 细胞 中 含有 多 种 酸性 水 解 酶 的 膜 围 细胞 器 , 行 细胞 内 消化 作用 。 

(4) 线粒体 。 除 了 一 些 厌 氧 原生 动物 外 , 真 核 细胞 均 含 有 由 双 层 膜 围 成 的 与 能 量 代谢 有 关 的 线粒体 。 
线粒体 的 主要 作用 是 合成 ATP。 线 粒 体 中 有 环 状 的 线粒体 DNA(mtDNA) ,mtDNA 合 有 为 线粒体 自身 部 分 重 
日 质 编码 的 基因 , 故 线粒体 为 半 自 主 性 细胞 器 。 

(5) 叶绿体 。 植 物 细胞 中 与 光合 作用 有 关 的 双 层 膜 小 体 , 称 为 叶绿体 (chloroplast) 。 其 主要 本 领 是 将 光 
能 转化 为 化 学 能 , 它 和 线粒体 均 称 为 能 量 转化 细胞 器 。 

(6) 细胞 肯 积 。 为 细胞 中 纤维 状 的 结构 ,包括 微 管 ,. 徽 丝 和 中 间 丝 。 细 胞 骨架 与 细胞 各 种 运动 有 关 ,也 
有 保持 细胞 形态 结构 的 功能 。 

(7) 中 心 粒 。 是 动物 细胞 中 由 9 +3 微 管 组 成 的 简 状 结构 ,成 熟 的 中 心 粒 一 般 成 对 存在 。 中 心 粒 加 中 心 
粒 周 物质 称 为 中 心 体 。 

(8) 微 体 。 细 胞 质 中 含有 多 种 氧化 酶 (如 过 氧化 物 酶 和 尿酸 氧化 酶 ) 的 由 一 层 单位 膜 围 成 的 小 泡 状 结 
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构 ,与 分 解 过 氧化 所 和 乙 醛 酸 循 环 有 关 。 

(9) 内 体 。 质 膜 内 陷 形 成 的 内 吞 泡 ,与 内 吞 物质 的 消化 有 关 。 

以 上 所 介绍 的 仅仅 是 细胞 的 基本 结构 ,由 于 各 种 细胞 所 执行 的 功能 不 同 ,不 同 的 细胞 还 具有 特有 的 结 
构 ,在 此 不 一 一 列举 ,将 在 以 后 各 章 中 予以 介绍 。 


第 三 节 ” 非 细 胞 性 的 细胞 感染 体 
一 、 病 毒 


从 结构 和 属性 来 看 ,病毒 (virus) 不 是 细胞 ,不 属 本 书 的 讨论 范围 。 然 而 病毒 的 某 些 属性 与 细胞 又 有 一 
定 的 共同 性 ,例如 具有 共同 的 遗传 基础 ,研究 病毒 活动 可 获得 一 些 有 价值 的 资料 ,有 助 于 对 细胞 活动 机 制 的 
理解 .由 于 病毒 是 寄生 性 感染 物 ,宿主 是 细胞 ,因此 在 生物 进化 过 程 中 ,病毒 的 出 现 很 可 能 要 晚 于 细胞 。 谷 
因为 病毒 的 活动 与 细胞 有 着 密切 的 关系 , 故 在 对 细胞 进行 全 面 介 绍 之 前 有 必要 先 对 病毒 做 一 概括 的 介绍 

(一 ) 病毒 的 形态 和 结构 

病毒 在 结构 上 比 原核 细胞 和 真 核 细 胞 都 要 简单 得 多 ,是 由 核酸 (DNA 或 RNA) 芯 和 和 蛋白质 外 壳 所 构成 。 
病毒 专营 细胞 内 寄生 生活 ,它们 缺少 进行 自主 代谢 的 完整 机 构 ,单独 存在 时 不 能 繁殖 。 由 于 病毒 在 细胞 外 环 
境 中 存在 时 没有 生命 活动 ,因此 病毒 不 是 生命 体 , 只 能 算是 生物 大 分 子 的 复合 物 , 或 “半生 命 "。 根 据 寄生 的 
宿主 不 同 ,病毒 可 分 为 动物 病毒 .植物 病毒 和 细菌 病毒 ( 即 噬菌体 ) 三 类 。 

病毒 的 大 小 差别 很 大 ,大 都 比 细菌 要 小 ,一 般 在 10 ~ 30 nm 之 间 。 单 个 成 熟 的 病毒 称 为 病毒 粒子 (viri- 
on) ,其 形状 多 种 多 样 (图 2 -6)。 组 成 病毒 的 核酸 有 的 为 DNA, 有 的 为 RNA ,但 是 没有 一 种 病毒 含 两 种 核 
酸 。 病 毒 遗 传 信息 的 编码 规则 与 细胞 的 一 致 。 根 据 病 毒 所 含 的 核酸 的 性 质 和 状态 不 同 ,可 将 病毒 分 为 6 类 . 
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OD WH +DNA> + mRNA 一 和 蛋 白质。 

了 单 链 +DNA— + DNA+ +RNA>HAM, 

3) 双 链 + RNA 一 + mRNA 一 重 白 质 。 

@ 单 链 + RNA 一 -RNA 一 +RNA 一 和 蛋白质。 

6) Met - RNA 一 +RNA 一 蛋白 质 。 

G@ Met +RNA 一 - DNA> + DNA> + mRNA-SAM, 

天 花 病 毒 SRA T - 偶数 噬菌体 都 含有 双 链 DNA。 烟 草花 叶 病 毒 .流感 病毒 AM KARRAS 
和 SARS 病毒 (图 2 -7) 等 是 单 链 RNA 病毒 。 各 种 病毒 所 含 的 遗传 信息 量 是 不 同 的 , 少 的 只 含有 3 种 基因 ， 
而 多 的 则 可 达 300 个 不 同 的 基因 。 病 毒 的 基因 越 少 , 则 对 宿主 基因 表达 产物 的 依赖 越 多 。 但 是 不 管 病 毒 基 
因 组 的 大 小 如 何 ,病毒 都 依赖 宿主 细胞 提供 组 建新 病毒 的 物质 。 





图 2-7 冠状 病毒 和 SARS 病毒 结构 模式 图 
A， 冠 状 病 毒 电镜 图 像 OB. SARS 病毒 结构 模式 图 ,EM.、N .5 为 攀 成 病毒 粕 子 的 几 种 蛋白 质 


病毒 衣 壳 由 许多 蛋白质 亚 单位 所 组 成 ,这 些 亚 单 位 称 为 壳 微 粒 (capsomer)。 病 毒 衣 过 有 保护 病毒 世子 
不 受 核 酸 酶 消化 的 作用 。 各 种 病毒 的 衣 壳 外 形 多 种 多 样 ,决定 衣 壳 形状 的 信息 由 亚 单位 自身 所 携带 。 亚 单 
位 蛋白 质 分 子 以 一 定 的 部 位 同 相 邻 的 蛋白 质 分 子 亲 和 ,有 秩序 地 组 织 到 一 起 ,形成 了 一 定 的 排列 方式 ,也 就 
是 说 亚 单位 蛋白 质 的 分 子 结构 决定 了 胡 壳 的 外 形 。 病 毒 的 形成 不 需要 酶 的 参加 ,只 要 条 件 具 备 , 便 可 通过 自 
我 装配 (self assembly) 过 程 目 动 芍 配 完 成 。 例 如 烟草 花 叶 病毒 是 长 棒状 颗粒 ,直径 18 nm ,长 300 nm ,内 含有 
长 的 RNA 螺旋 分 子 , 衣 过 是 由 许多 棒状 的 壳 微 粒 螺旋 排列 而 成 (图 2 -8)。 壳 微粒 都 是 由 同一 种 蛋白 质 形 
成 。 病 毒 粒 子 经 温和 方法 处 理 ,可 使 衣 壳 与 病毒 芯 子 分 离 ,在 壳 会 分 散 成 2 000 余 个 过 微粒 。 如 果 将 这 些 壳 
微粒 置 于 适当 的 温度 和 离子 强度 条 件 下 ,它们 会 自动 装配 成 不 含 核 酸 的 长 棒状 衣 壳 。 这 种 在 试管 中 装配 成 
的 衣 壳 与 完整 病毒 的 衣 壳 完全 一 样 ,但 无 感染 力 。 如 果 在 装配 过 程 中 有 病毒 RNA 参加 , 则 可 装配 成 具有 感 
染 力 的 完整 的 长 棒状 病毒 粒子 。 

由 同一 种 和 蛋白质 亚 单 位 组 成 衣 党 可 最 经 济 的 利用 病毒 所 携带 的 信息 ,只 需 有 一 个 基因 编码 就 够 了 。 
有 此 病毒 的 亦 壳 由 几 种 蛋白 质 组 成 ,因此 同一 衣 壳 中 不 同 的 壳 微 粒 对 同一 种 抗 血清 有 不 同 的 反应 。 有 些 
病毒 的 衣 壳 外 面 尚 有 一 层 被 膜 ,这 层 被 膜 是 病毒 粒子 脱离 细胞 时 , 包 被 上 的 宿主 细胞 的 质 膜 ,被 膜 中 含有 
病毒 融合 蛋白 (viral fusion protein) ,如 流感 病毒 的 被 膜 即 含有 融合 和 蛋白。 病毒 融 台 蛋白 在 病毒 进 人 宿主 
细胞 时 起 着 关键 作用 。 禽 流感 病毒 (H5N1) 是 一 种 冠状 病毒 ,基因 组 由 83 条 RNA 单 链 组 成 。 病 毒 被 膜 中 
含有 血 凝 素 蛋 白 (H 和 蛋白) 和 神经 氨 酸 酶 (N 蛋白 ) ,这 两 种 蛋白 质 是 感染 宿主 细胞 的 关键 性 蛋白 质 
(图 2-9)。 有 的 病毒 衣 况 呈 多 角形 ,最 常见 的 多 角形 是 二 十 面体 ,如 腺 病毒 的 衣 壳 即 是 二 十 面体 。 二 十 
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面体 具有 20 个 面 ,30 条 边 ,每 一 个 面 即 是 一 个 由 壳 微 粒 规则 排列 而 成 的 等 边 三 角形 。 腺 病毒 的 衣 壳 
含有 252 个 壳 微 粒 。 体 积 越 大 的 二 十 面体 病毒 ,所 含 党 微粒 的 数量 越 多 ,但 它们 排列 的 几何 构 型 都 是 


一 样 的 。 有 的 病毒 除 衣 亮 外 ,还 有 其 他 装置 ,如 T- 细 菌 病毒 类 还 有 柄 基板 (basal plate) 和 微 毕 几 个 
部 分 (图 2-10)。 
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图 2-8 烟草 花 叶 病 毒 粒 子 的 结构 
A， 烟 草花 叶 病 毒 的 外 形 «6B. 结构 放大 示意 图 ,螺旋 线 示 RNA 分 于 
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(HASTA) 。 


图 2-9 人 请 流感 病毒 粒子 结构 示意 图 图 2-10 T4 叭 菌 体感 染 细 胞 和 结构 示意 图 
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病毒 只 有 在 侵 人 细胞 以 后 才 表 现 出 生命 现象 。 病 毒 的 生活 周期 可 分 为 两 个 阶段 :一 个 是 细胞 外 阶段 ,以 
成 熟 的 病毒 粒子 形式 存在 ; 另 一 个 是 细胞 内 阶段 , 即 感染 阶段 ,在 此 阶段 中 进行 复制 和 繁殖 。 感 染 阶段 开始 
时 病毒 的 遗传 物质 由 衣 壳 中 释放 出 来 ,注入 宿主 细胞 中 ,然后 在 病毒 核酸 信息 的 指导 控制 下 ,形成 新 的 病毒 
粒子 (图 2 -11) 


游离 噬 菌 侍 粒 于 


噬菌体 系 附 在 细菌 表面 ， 向 
细菌 内 注入 DNA 的 电镜 图 - 





© A 病毒 蛋白 质 
病毒 DNA 复制 


病毒 晚期 表达 蛋白 
围 2-11 噬菌体 的 话 动 周期 
MHRA RG ,利用 宿主 组 件 复制 和 装配 自身 。 图 中 央 汶 只 菌 体 附 着 细菌 和 向 细胞 内 和 注 人 ADNA 的 照片 


(二 ) 病毒 在 细胞 内 的 活动 

病毒 核酸 一 旦 进入 细胞 ,就 要 控制 宿主 细胞 的 代谢 机 构 ,使 宿主 细胞 的 代谢 按照 病毒 繁殖 的 需要 进行 。 
由 于 病毒 粒子 中 所 会 核酸 种 类 不 同 , 故 在 其 进入 宿主 细胞 后 的 活动 方式 不 完全 一 梓 。 

Ay SUB ie DNA 分 子 的 病毒 ,其 DNA 分 子 进 入 宿主 细胞 后 ,在 宿主 所 含 酶 的 催化 下 进行 复制 。 同 样 也 
是 在 宿主 细胞 中 的 RNA 聚合 酶 的 催化 下 ,以 病毒 DNA 分 子 的 一 股 链 为 模板 ,合成 +RNA。 所 谓 + RNA ED 
是 指 与 指导 侣 成 的 蛋白 质 在 序列 上 完全 一 致 的 mRNA。 病毒 即 是 依赖 宿主 细胞 的 这 种 蛋白 质 合 成 机 构 , 合 
成 了 病毒 外 壳 的 专 一 性 蛋白 质 。 衣 壳 蛋 白 通 过 范 德 华 力 或 所 键 连接 到 核酸 心 于 上 。 

含有 单 链 DNA 的 病毒 (如 噬菌体 ) ,其 DNA 单 链 进入 宿主 细胞 后 ,首先 合成 与 此 DNA 单 链 互 补 的 新 
DNA 单 链 ,前 者 为 +DNA 链 , 后 者 为 - DNA 链 。 二 者 互补 结合 后 形成 DNA 双 螺 旋 。 然 后 通过 滚 环 式 履 制 
方式 合成 许多 DNA 双 螺 旋 环 。 两 股 链 中 负 链 的 作用 是 指导 合成 + DNA 链 。+DNA 链 则 用 于 合成 病毒 专 一 
的 +RNA 链 , 即 mRNA 链 , 为 衣 壳 蛋白 质 编码 。 最 后 , + DNA 链 作为 病毒 芯 子 被 衣 充 蛋白 包围 ,从 而 歼 配 成 
新 的 病毒 粒 于 。 

一 些 单 链 RNA 病毒 的 RNA 单 链 进 入 细胞 后 , 便 在 RNA 复制 酶 (合成 酶 ) 的 催化 下 ,以 亲 代 RNA 链 为 模 
板 ,合成 新 的 RNA 链 , 两 股 链 形成 RNA 双 螺 旋 。 有 的 病毒 ,如 状 髓 灰质 炎 病 毒 和 各 种 RNA 噬菌体 ,所 需 的 
RNA 复制 酶 是 由 亲 代 RNA 链 编码 的 。 亲 代 RNA 链 一 旦 进入 宿主 细胞 , 即 附 着 到 宿主 细胞 的 核糖 体 上 ,起 
mRNA 的 作用 ,指导 合成 RNA 复制 酶 。RNA 复制 酶 以 一 条 RNA 单 链 为 模板 催化 合成 互补 链 , 并 形成 RNA 
Whe, RNA 双 螺 旋 形 成 后 ,其 负 链 即 作 为 合成 新 链 的 模板 。 有 些 新 链 作为 合成 蛋白 质 的 模板 ,有 些 则 成 
为 形成 子 代 病毒 粒子 的 芯 子 。 有 的 RNA 病毒 (如 口腔 类 疱 疙 病毒 ) 所 需 的 RNA 复制 酶 由 病毒 粒子 本身 扒 
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市 ,这 些 复制 酶 是 在 病毒 繁殖 的 前 一 周期 中 合成 , 进 人 病毒 粒子 。 

动物 细胞 的 RNA 肿瘤 病毒 粒子 含有 反 转 录 酶 (reverse transcriptase ) ,也 称 RNA 依赖 DNA 聚合 酶 (RNA - 
dependent DNA polymerase ) ,这 种 酶 是 1970 年 由 Baltimore 在 单 链 RNA 病毒 中 发 现 的 。 反 转录 酶 能 以 病毒 
RNA 为 模板 ,催化 合成 互补 的 DNA 链 ,并 形成 RNA - DNA 杂交 双 螺 旋 。 然 后 在 同一 种 酶 的 作用 下 ,形成 由 
两 股 DNA 链 组 成 的 DNA 双 螺 旋 。 此 线性 病毒 DNA 分 子 的 两 端 可 被 一 种 病毒 编码 的 整合 酶 (integrase) 所 识 
别 , 从 而 将 病毒 DNA 分 子 插 人 到 宿主 细胞 染色 体 的 任何 部 位 。 插 人 的 病毒 DNA 则 利用 宿主 细胞 的 RNA 
聚合 酶 进行 转录 ,产生 大 量 的 病毒 RNA 分 子 ,这些 RNA 分 子 与 原来 感染 的 病毒 基因 组 完全 一 致 。 最 后 ， 
RNA 分 于 翻译 产生 病毒 衣 壳 ,被 腊 和 反 转 录 酶 等 蛋白 质 ,这 些 组 件 和 病毒 RNA 一 起 装配 成 具有 胡 壳 的 病 


毒 粒 子 , 当 病毒 粒子 从 细胞 表面 出 芽 脱出 时 , 包 被 上 一 层 质 膜 (被 膜 ,envelope) ,成 为 完整 的 病毒 粒子 (图 
2 =12), 















(DHIY 与 宿主 细胞 
质 膜 结合 


1 > 


Wo 人 HIV 进 入 宿主 细胞 质 


DS: D 衣 这 被 酶 解 


四 反 转 录 酶 催化 由 病毒 RNA 
pRB DNA 





) GEL ssDNA 为 模板 合成 互补 
1 DNA 链 ， 形 成 双 链 DNA 


| 加 dsDNA 入 核 ， 整 合 酶 催化 其 
| 整 半 到 宿主 和 染色体 中 


| 
| 加 激活 后 ， 病 毒 DNA 利用 
| 宿主 酶 转录 出 病毒 RNA 


四 病毒 RNA 出 核 ， 利 用 宿主 核糖 体 
pI EE GW 


ths = 回 病 毒 RNA 和 和 蛋白质 
要 ET 
身 的 被 腊 


图 2-12 RRB AV, + Bw B® ) 的话 动 周期 (Solomon E PF et al,2000) 
反 转 录 病 毒 中 含有 反 转 录 酶 等 几 种 酶 , 当 病 毒 RNA 进 人 细胞 后 , 反 转 录 出 DNA， 
使 病毒 基因 得 以 表达 ,并 装配 成 大 量 病 毒 粒 子 
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二 、 类 病毒 


有 一 失 感 染 物 在 结构 上 比 病毒 还 要 简单 ,只 由 核酸 构成 ,没有 蛋白 质 衣 壳 。 由 于 它们 具有 感染 作用 ,类 
似 于 病毒 , 故 称 为 类 病毒 (viroid) 。 类 病毒 仅 为 一 裸露 的 RNA 分 子 。 类 病毒 大 都 为 植物 病毒 ,后 发 现 动物 中 
也 有 。 它 们 不 能 像 病毒 那样 感染 细胞 ,只 有 当 植 物 细 胞 受到 损伤 ,失去 膜 屏 障 时 ,它们 才能 在 供 体 植株 与 受 
体 植株 间 传 染 。 例 如 ,马铃薯 锤 管 类 病毒 仅 由 一 个 含 359 个 核 背 酸 的 单 链 环 状 RNA 分 子 组 成 , 链 内 有 一 些 
互补 序列 。 分 子 长 40 ~50 nm, 只 能 为 70 ~ 80 个 氨基 酸 编 码 , 不 能 制造 衣 壳 蛋白 质 。 


=. HABRAT 


1982 年 S. B. Prusiner 在 患 羊 瘙痒 病 的 羊 体内 发 现 一 种 蛋白 质 因 子 , 证 明 是 羊 播 痒 病 的 致 病因 子 , 他 将 
其 命名 为 prion( pr 是 protein 之 意 ;i 代表 infectious;on 为 基本 单位 )。 在 国内 有 人 将 prion 译 为 “肝病 毒 ”。 
Prusiner 因此 项 重大 发 现 而 于 1997 年 获得 诺 贝 尔 奖 。 但 是 需要 说 明 的 是 ,这 种 感染 因子 不 含 核酸 ,在 复制 方 
式 和 传染 途径 上 完全 不 同 于 传统 概念 上 的 病毒 ,不 应 归 类 于 病毒 ,因此 还 是 称 为 “蛋白 感染 子 " 为 宜 ,以 示 与 
病毒 的 本 质 差 别 。 

现在 发 现 , 哺 乳 动物 ,包括 人 类 中 有 多 种 疾病 与 这 种 蛋白 感染 子 有 关 , 例 如 人 的 克 - 雅 氏 病 (Creutzfeldt- 
Jacob disease ,CJD) ,以 及 近来 世界 各 地 不 时 发 生 的 疯牛病 , 均 是 由 于 这 种 感染 物 引 起 的 脑 组 织 海绵 状 病变 
造成 的 ,因此 引起 了 医学 界 的 密切 关注 。 

蛋白 感染 子 是 由 神经 组 织 中 的 一 种 PrP 蛋白 变 构 产生 的 ,由 PrP 基因 编码 。 该 基因 在 人 体 中 位 于 第 20 
号 染色 体 ,在 小 鼠 中 位 于 第 2 号 染色 体 。 这 种 蛋白 存在 于 神经 元 ,神经 胶 质 细胞 和 淋巴 细胞 表面 上 ,是 一 种 
膜 糖 蛋 白 。 其 作用 尚未 查 清 ,破坏 小 鼠 的 PrP 基因 ,小 鼠 的 发 育 和 行为 未 发 现 异常 变化 。PrP 基因 正常 的 表 
达 产 物 并 无 致 病 作用 ,这 种 正常 蛋白 称 为 PrP 蛋白 ,对 蛋白 酶 很 敏感 。 一 旦 基因 突变 ,有 一 个 氨基 酸 发 生 改 
恋 ,PrP 蛋白 发 生 构象 变化 ,就 变 成 了 具有 致 病 作 用 的 PrP* 和 蛋白 。 故 由 于 基因 突变 而 产生 Prps 引 起 的 疾病 
是 可 遗传 的 。 我 们 所 说 的 蛋白 感染 子 即 是 指 PrP* 蛋 白 。PrP* 在 构象 上 不 同 于 PrP“ 之 处 在 于 ,前 者 的 肽 链 中 
a 螺旋 减少 ,而 8 折 释 增加 。 因 此 ,PrP 向 PrP* 转 变 实质 上 是 a 螺旋 向 8B 折 从 的 迁移 转变 。PrP* 和 蛋白 对 蛋白 
水 解 酶 具有 很 强 的 抗 性 和 高 热 稳定 性 ,而 且 紫 外 线 和 电离 辐射 不 能 使 其 丧失 活性 。 现 已 查 明 , 羊 播 痒 病 、 疯 牛 
病 、 人 的 纹 状 体 消 髓 变性 病 和 脑 软化 病 都 是 由 这 种 PrP* 蛋 白 引 起 的 。PrP" 不 具有 致 病 作 用 ,不 宜 称 为 prion。 

由 于 和 蛋白 感染 子 不 含 核酸 ,因而 学 者 们 特别 关心 这 种 致 病因 子 的 复制 和 繁殖 机 制 。 研 究 表 明 ,蛋白 质感 
染 子 本 身 不 能 复制 ,其 增殖 方式 是 通过 一 个 PrP “分 子 与 一 个 PrP* 分 子 相 结合 ,形成 二 聚 体 , 前 者 诱 使 后 者 转 
变 成 PrP“, 于 是 一 个 PrP™* 分 子 就 变 成 了 两 个 PrP* 分 子 。 两 个 PrP* 分 子 再 以 同样 的 方式 变 为 四 个 ,如 此 售 
增 不 已 。 在 此 过 程 中 PrP “起 类 似 分 子 伴 倡 (molecular chaperone) 的 作用 ,也 像 是 一 个 模板 (图 2 -13)。 

当 PrP “分 子 积累 到 一 定 浓度 时 ,就 会 损伤 神经 元 而 发 病 。 还 有 一 种 假说 认为 , 致 病 的 PrP™ HOE 
用 , 它 在 形成 结晶 时 ,使 PrP 转变 为 PrP” ,从 而 致 病 。 

由 此 可 见 , 蛋 日 感染 子 的 增殖 既 不 是 由 于 基因 过 分 表达 ,也 不 是 因 翻 译 量 增加 ,而 仅仅 是 由 于 正常 分 子 
的 构象 发 生 转 变 造 成 的 。 这 种 构象 异常 的 蛋白 质 分 子 成 为 致 病因 子 。 

Mallucei. G (2003 ) 的 研究 表明 ,项 除 小 鼠 的 PrP 基因 ,从 而 不 表达 PBA, RRA DR 
(PrnP”) 受 蛋白 感染 子 感染 后 ,不 发 生 中 枢 神 经 病变 。 这 说 明 , 脑 组 织 海绵 状 病 变 , 不 是 由 PrP* 直接 引 起 
的 。 分 析 起 来 ,疾病 很 可 能 是 由 在 PrP 一 PrP”“ 转 变 过 程 中 产生 的 毒性 中 间 产 物 (toxic intermediate ) 3] AY. 
因此 ,在 临床 上 采取 攻击 PrP 的 治疗 手段 ,获得 了 抑制 prion 病 的 疗效 。 关 于 蛋白 感染 子 的 致 病 机 制 还 有 待 
于 进一步 研究 。 
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图 2-13 蛋 自 感染 子 ( PrP“) 的 复制 机 制 模式 图 (Tompa P et al 2002) 
A. 蛋白 感染 于 分 子 由 PrP” 变 为 PrP* 的 构 型 变化 ”B. PrP* 复 制 机 制 示 意图 。 复 制 过 程 中 ,首先 是 与 PrP5 发 生 异 二 于 化 ， 
诱导 PrP 转变 成 PrP“ PrP“ 二 体 与 PrP* 二 体 配对 后 发 生 了 两 个 重要 变化 :D 由 a MRSS BITE. 
加 二 三 键 重新 排列 。PrP“ 构 象 要 比 PrP“ 构 象 更 加 稳定 。 新 形成 的 PrP”* 扩 散 离 去 ,成 了 淀粉 状 蛋 白 的 新 种 源 
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各 类 细胞 尽管 都 具有 一 些 共同 的 属性 ,但 是 不 同 的 细胞 由 于 结构 ,功能 和 所 处 的 环境 不 同 , 在 形态 上 便 
产生 了 千差万别 的 变化 ,有 圆 形 .椭圆 形 、 柱 形 、 方 形 、 多 角形 、 扁 形 及 梭 形 ,甚至 不 定形 。 

单 细胞 生物 往往 是 单个 细胞 独立 生活 ,即便 是 成 群体 存在 ,细胞 间 的 关系 也 不 密切 ,所 以 每 种 单 细 胞 生 
物 其 细胞 往往 有 自己 特有 的 形状 。 如 细菌 细胞 ,有 旺 棒 状 的 杆菌 ,也 有 球形 的 球菌 ,以 及 弯曲 形 的 弧 菌 .螺旋 
体 等 。 单 细胞 动物 或 植物 的 细胞 形状 就 要 更 复杂 一 些 ,如 草 履 虫 像 鞋底 状 , 眼 虫 呈 检 形 且 带 有 长 鞭毛 ,而 游 
捕 忠 和 钟 形 虫 则 呈 徐 状 ( 图 2 -14)。 

高 等 生物 是 多 细胞 有 机 体 , 其 细胞 大 都 构成 了 组 织 。 体 内 各 种 细胞 发 生 结 构 和 功能 上 的 分 化 ,而 细胞 的 
形状 往往 和 细胞 执行 的 功能 及 存在 的 位 置 有 一 定 的 关系 。 如 动物 体内 具有 收缩 功能 的 肌肉 细胞 星 长 条 形 或 
长 梭 形 ;红细胞 为 圆 盘 状 , 有 利于 0, 和 C0, 的 气体 交换 。 高 等 植物 细胞 的 形状 也 因 所 承担 的 功能 不 同 而 有 
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图 2-14 几 种 原核 细胞 和 真 核 细 胞 的 形状 和 大 小 的 模式 图 ( 自 Lehrbuch E) 


很 大 的 差别 。 例 如 ,植物 葵 部 起 支持 和 输 导 作用 的 细胞 常 成 条 形 ; 而 叶 表 皮 的 保卫 细胞 则 成 半月 形 , 两 个 细 
胞 围 成 一 个 气孔 ,以 利于 呼吸 和 蒸腾 。 由 此 可 见 ,形态 结构 与 功能 的 统一 是 生物 体 细 胞 的 一 个 重要 特征 。 此 
处 我 们 所 描述 的 细胞 形状 是 指 活 细 胞 在 体内 时 的 形态 ,在 体内 环境 中 细胞 间 建 立 了 相互 协同 关系 ,单个 细胞 
当然 要 与 所 处 的 环境 相 适 应 。 一 旦 细胞 离开 了 有 机 体 分 散 存在 时 ,形状 就 要 发 生 很 大 的 变化 。 例 如 ,平滑 肌 
细胞 在 体内 成 梭 形 ,而 在 离 体 培养 时 则 可 成 多 角形 。 

生物 体 各 种 细胞 的 体积 大 小 差别 很 大 ,大 的 如 能 鸟 蛋 的 卵黄 ,直径 可 达 5 em。 最 小 的 支原体 直径 只 有 
0.1 km。 一 般 说 来 , 真 核 细胞 的 体积 要 大 于 原核 细胞 ,高 等 动物 的 卵细胞 要 大 于 体 细 胞 。 但 卵细胞 是 一 种 
符 殊 类 型 的 细胞 , 它 含有 许多 供 胚胎 发 育 使 用 的 营养 物质 一 一 卵黄 ,从 而 使 细胞 的 体积 增 大 了 许多 售 。 大 多 
数 动 植物 细胞 的 直径 一 般 在 20 ~30 pm 之 间 。 凶 细胞 生物 ,细胞 的 大小 与 生物 个 体 的 体积 无 闫 。 细 胞 体积 
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的 最 小 极限 取决 于 维持 细胞 独立 生活 所 需 的 最 基本 的 成 分 需 占 的 体积 。 据 推算 ,支原体 的 体积 接近 于 容纳 
必需 成 分 的 极限 。 有 的 支原体 所 含 的 核酸 仅 够 指导 合成 400 余 种 不 同 的 蛋白 质 ,包括 所 必需 的 酶 和 结构 蛋 
扬 。 细 胞 要 进行 生命 活动 ,体积 也 不 能 过 大 ,表面 积 与 细 乳 的 体积 之 比 要 适合 ,比值 太 小 则 不 利于 同 外 界 进 
行 物质 交换 。 表 2 -3 列 出 了 几 种 细胞 的 大 小 。 
2-3 上 几 种 细胞 的 大 小 
细胞 名 称 | 。 人 名 流感 菌 。 | 肺炎 球菌 


提 要 


细胞 是 构成 生物 体 最 基本 的 半 构 和 功能 单位 。 它 是 由 膜 轿 成 的 能 进行 独立 繁殖 的 最 小 原生 质 团 。 构 成 
细胞 最 基本 的 要 素 是 :个 ARH, © ABR. © 完整 的 代谢 机 构 。 这 三 项 要 素 缺 一 不 可 。 支 原 体 是 具备 这 
三 项 要 素 的 最 小 细胞 。 病 毒 由 于 缺少 完整 的 代谢 结构 ,有 的 甚至 无 膜 和 包围 , 故 不 属 细胞 。 

生物 界 中 的 细胞 可 分 为 真 核 细胞 和 原核 细胞 两 类 。 原 核 细 胞 最 主要 的 结构 特点 是 缺少 由 膜 包围 的 核 ， 
其 遗 情 物质 存在 的 区 域 称 为 拟 核 , 拟 核 与 细胞 质 之 间 无 明确 的 分 界 。 此 外 ,在 染色 体 、 细 胞 分 列 方 式 、 营 养 方 
A ,细胞 质 丫 构 和 灯 毛 铬 构 诸 方面 ,原核 细胞 与 真 核 细胞 都 有 明显 的 差别 。 原 核 甸 胞 要 比 真 核 细胞 结构 简 
单 , 没 有 内 膜 系 统 和 细胞 骨架 。 由 原粮 细胞 构成 的 生物 称 为 原核 生物 。 在 生物 分 类 中 ,原核 生物 被 列 为 原核 
生物 界 , 它 包 揪 的 门类 很 少 , 只 有 细菌 和 蓝 细 菌 两 类 。 生 物 界 中 除 原核 生物 外 ,其 他 均 为 真 核 生 物 。 真 核 生 
物 分 为 植物 界 和 动物 界 。 植 物 细胞 的 特征 是 会 有 叶绿体 和 具有 细胞 壁 。 真 核 细胞 内 部 由 核 被 膜 把 细胞 分 隔 
上 成 细胞 核 和 细胞 质 两 大 部 分 。 真 核 细胞 的 内 腊 系 统 把 细胞 内 部 分 隔 成 若干 区 域 ,分 区 化 是 细胞 进化 的 标志 。 
细胞 核 中 含有 染色 体 , 染 色 体 是 遗 情 物质 的 描 体 ,染色 体 的 数目 、 形 态 和 带 型 具有 物种 的 特征 。 一 个 细胞 中 
的 染色 体 , 按 大 小 、 形 状 和 带 型 排列 而 成 的 序列 图 慢 称 为 核 型 (karyotype) 或 染色 体 姐 型 。 

病毒 不 是 细胞 ,但 它 的 活动 周期 与 细胞 有 着 密切 的 关系 。 病 毒 不 能 独立 繁殖 , 它 只 有 进入 细胞 后 ,依赖 
细胞 的 结构 来 制造 装配 自身 所 需要 的 构件 成 分 。 病 毒 和 细胞 都 使 用 共同 的 踪 传 密码 。 滴 毒 有 DNA 病毒 和 
RNA 病毒 之 分 。 病 毒 又 可 按照 所 寄生 的 宿主 不 同 , 而 分 为 动物 病毒 ,植物 病毒 和 细菌 病毒 ( 呀 菌 体 ) 。 

在 植物 中 有 的 感染 物 只 是 小 的 RNA ,无 外 壳 , 但 却 具 有 病毒 的 活动 规律 ,这 类 感染 物 称 为 类 病毒 。 

近 几 年 来 发 现 的 蛋 自 感染 因子 ,无论 在 化 学 性 质 上 ,还 是 活动 规律 上 均 不 同 于 病毒 和 类 病毒 。 重 白 感 染 
因子 不 会 核酸 ,也 无 一 定 的 形态 结构 , 它 不 应 属于 病毒 。 

本 书 对 病毒 和 类 病毒 做 适当 的 介绍 ,有 助 于 理解 细胞 的 某 些 生理 和 遗传 机 制 。 病 毒 也 是 分 子 生 物 学 和 
焉 传 工 程 研 究 中 的 有 用 材料 。 








复习 思考 题 


1， 解 释 下 列 名 词 :细胞 细胞 质 原生质 原生质 体 ”细胞 器 细胞质 基质 ( 胞 质 深 胶 ) ”病毒 ”类 病毒 ”蛋白 质感 染 因子 
2. 说 明 原 核 细胞 与 真 核 细胞 的 主要 差别 。 

3. 分 析 生 命 .生命 活动 .生物 .有 机 体 和 细胞 几 个 概念 的 相互 关系 。 

4. 对 细胞 的 下 列 几 个 定义 进行 分 析 比 较 ; 

QD 一 切 生 物 的 结构 和 功能 的 基本 单位 。 

@Q 有 膜 包 围 的 能 独立 进行 繁殖 的 最 小 原生 质 团 。 

生命 活动 的 基本 单位 。 

5. 为 什么 说 病毒 不 是 细胞 ? 蛋白 感染 因子 是 病毒 吗 ? 

6. 酶 是 细胞 中 的 主要 催化 剂 ,与 无 机 催化 剂 相 比 它 有 哪些 优越 性 ? 
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7， 细 胞 活动 自我 调控 的 物质 基础 是 什么 ? 

8， 各 类 生物 大 分 子 各 有 何 主要 属性 ,这 些 属性 在 分 子 构 成 细胞 中 各 起 何 作用 ? 

9， 如 何 理解 E. B. Wilson 所 说 的 “一切 生物 学 问题 的 答案 量 终 要 到 细胞 中 去 寻找 ”? 
10. 何谓 重 日 质 组 学 ,如 何 评价 它 的 发 展 前 景 ? 
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我 们 说 细胞 是 生命 的 基本 结 枸 单位 ,然而 细胞 却 是 由 无 生命 的 化 学 物质 构成 的 。 细 胞 内 的 代谢 和 各 
种 复杂 的 生理 活动 均 遵守 化 学 和 物理 规律 。 细 胞 与 无 生命 物体 最 关键 的 区 别 是 , 它 能 利用 外 在 的 能 量 建 
设 自 身 和 维持 目 身 的 各 种 活动 。 在 绪论 中 我 们 所 提 到 的 细胞 具有 ”自我 复制 ,自我 装配 ,自我 调节 "特征 ， 
无 不 是 以 化 学 反应 为 基础 的 。 因 此 ,本 章 内 容 所 介绍 的 细胞 化 学 组 成 应 与 细胞 的 结构 和 生命 活动 密切 联 
系 起 来 。 


第 一 节 细胞 的 主要 化 学 成 分 


组 成 细胞 的 化 学 物质 可 分 为 两 大 类 :无 机 物 和 有 机 物 。 无 机 物 包 括 水 和 无 机 盐 。 有 机 物 包 括 有 机 小 分 
子 和 大 分 子 。 大 分 子 主要 为 核酸 . 重 日 质 和 糖 。 种 类 繁多 的 无 机 物 和 有 机 物 组 成 了 原生 质 。 


一 、 水 是 细胞 中 最 基本 的 物质 


水 在 细胞 中 含量 最 多 (75% ~80% ) ,而 且 由 于 它 具 有 一 些 特有 的 物理 化 学 属性 ,使 其 在 生命 起 源 和 形 
成 细胞 有 序 结构 方面 起 着 关键 的 作用 。 可 以 这 样 说 ,如 果 地 球 上 没有 水 ,也 就 不 会 有 细胞 的 产生 ,也 就 不 会 
有 生命 。 

水 在 细胞 中 以 两 种 方式 存在 :一 种 是 游离 水 , 约 占 细胞 总 水 量 的 95% ; 另 一 种 是 结合 水 ,通过 氢 刍 
或 其 他 键 同 蛋白 质 结合 ,此 种 水 占 4% ~5% 。 水 在 细胞 中 的 主要 作用 是 ,溶解 无 机 物 ,调节 温度 ,参加 
酶 反应 ,参与 物质 代谢 和 形成 细胞 有 序 结构 。 水 之 所 以 具有 许多 重要 功能 是 和 水 的 特有 属性 分 不 
开 的 。 

1. 水 分 子 是 偶 极 子 

水 分 子 中 的 2 条 共 价 键 高 度 极 化 ,电荷 分 布 是 不 对 称 的 ,一 侧 显 正 电 性 , 另 一 侧 显 负电 性 ,从 而 表现 
出 电极 性 ,是 一 个 典型 的 侦 极 子 (图 3 -1)。 正 由 于 水 分 子 具 
有 这 一 特性 , 它 既 可 以 同 蛋 白质 中 的 正 电 荷 结合 ,也 可 以 同 负 
电荷 结合 。 蛋 白质 中 每 一 个 氨基 酸 平 均 可 结合 2.6 个 水 
分 子 。 

由 于 水 分 子 具 有 极 性 ,产生 静电 作用 ,因而 它 是 一 些 离子 
物质 的 (如 无 机 盐 ) 的 良好 和 溶剂。 如 NaCl 溶 于 水 中 后 ,Na ”可 
吸引 水 分 子 中 显 负电 性 的 0:- ,而 Cl- 则 可 吸引 带 正 电 性 的 
H* ,因而 在 Na’ 和 Cl 周围 分 别 形成 了 一 层 水 分 子 层 (图 AAA 
3-2), 

2. 水 分 子 间 可 形成 氨 键 

由 于 水 分 子 是 偶 极 子 ,因而 在 水 分 子 之 间 和 水 分 子 与 其 他 极 性 分 子 间 可 建立 弱 作 用 力 的 氢 键 。 在 水 中 
每 一 氧 原子 可 与 另 两 个 水 分 子 的 氢 原 子 形成 两 个 氢 键 (图 3 -3) 。 氢 键 作用 力 很 弱 , 因 此 分 子 间 的 氢 键 经 党 
处 于 断 开 和 重建 的 过 程 中 。 
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图 3-2 水 分 子 与 厅 水 性 和 疏水 性 分 子 相互 作用 关系 
A. 水 分 子 可 在 离子 周围 形 成 水 层 B. 水 分 子 可 与 亲 水 性 分 子 形成 氨 键 
C. 非 根性 分 子 为 栈 水 性 分 子 , 不 能 与 水 分 子 形成 气 键 


3. 水 分 子 可 解 离 为 离子 

水 分 子 有 一 个 很 重要 的 特性 ,就 是 可 解 离 为 氢 氧 根 离子 (OH ) 和 和 氢 离 子 (H” )。 在 标准 状况 下 总 有 少量 

水 分 子 解 离 为 离子 ,大 约 有 10 ” mol/L 水 分 子 解 离 。 但 是 水 分 子 的 电解 并 不 稳定 ,总 是 处 于 分 子 与 离子 相互 转 

化 的 动态 平衡 之 中 。H 的 物质 的 量 深度 变化 直接 对 细胞 的 pH 产生 影响 ,因为 : 
pH = log, (1/[ H* J ) 


二 、 无 机 离子 


在 大 才 数 细胞 中 无 机 盐 的 含量 很 少 ,不 到 细胞 总 重 的 1 免 。 盐 在 细胞 
中 解 离 为 离子 ,离子 的 浓度 除了 具有 调节 渗透 压 和 维持 酸 碱 平衡 的 作用 
外 ,还 有 许多 重要 的 必用。 例如 某 些 酶 需要 某 种 离子 在 一 定 的 浓度 下 才 
能 保持 活性 。 表 3 -1 列 出 了 一 些 阳 离子 在 细胞 中 的 主要 作用 。 阳 离子 
在 细胞 内 的 运动 变化 总 是 与 等 量 的 阴离子 配合 平衡 。 主 要 的 阴离子 有 





Cl” PO; 和 HCO，, 其 中 磷酸 根 离子 在 细胞 代谢 活动 中 最 为 重要 : 图 3-3 水 分 子 间 形 成 氨 键 示意 图 
表 3-1 某 些 阳离子 在 细胞 中 的 主要 作用 
离子 种 类 在 细胞 中 的 主要 作用 
Fe 或 Fe 血红 蛋白 .细胞 色素 .过 氧化 物 酶 和 铁 蛋 白 的 组 成 成 分 
Na‘ 维持 膜 电位 
K* 参与 蛋白 质 合 成 和 某 些 酶 促 合成 
Mpg”* 叶绿素 ,磷酸 酶 ,Na* -KK' 泵 的 组 成 
Mn’* 参与 肽 酶 的 组 成 
Cu?" 参与 酷 氨 酸 酶 ,抗坏血酸 氧化 酶 的 组 成 
Co’* = 55 A Bie AY 28 ae 
Mo & 5 ME A , OOS 
Ca?’ Sid K , 肌 动 球 蛋 白 ,ATP 酶 
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Wh AR AS) 7b He a , NH Sea 16 SR ERE, AE 100 个 糖 残 基 , 糖 残 基 中 约 有 90% 为 唾液 酸 , 故 质 膜 外 表面 
显 人 负电 性 。 其 亲 水 性 着 基 端 暴露 在 细胞 质 溶质 中 。 虽 然 血 型 糖 蛋 白 是 红细胞 质 膜 中 的 一 种 主要 蛋白质, 但 
其 功能 尚未 完全 查 清 。 有 实验 表明 , 它 与 MN 血型 有 关 , 故 名 。 血 型 糖 蛋 白 的 外 端 是 流感 病毒 的 受 体 和 植物 
BE Te AY Ss eB La 

(2) #3 A 

带 3 和 蛋白 在 红细胞 质 膜 中 具有 重要 的 生理 功能 。 在 SDS RA RRRARAK LARA eka 
在 第 三 位 , 故 名 。 它 为 多 次 穿 膜 蛋白 ,其 肽 链 由 930 个 氨基 酸 残 基 组 成 。 

带 3 重 和 白 的 主要 功能 是 促进 阴离子 的 穿 腊 运输。 红细胞 的 功能 是 在 肺 与 组 织 间 进行 气体 交换 ,把 0, 从 
肺 带 加 组 织 ,把 C0, 从 组 织带 向 肺 。C0, 在 水 中 的 溶解 度 极 差 , 故 C0: 在 血浆 中 是 以 碳酸 氢 根 (HCO;，) 形式 
存在 。HCO; 在 红细胞 内 形成 和 降解 。 

H,O +CO,——HCO, +H" 

带 3 蛋白 起 阴离子 传递 体 的 作用 ,使 HCO; 与 Cl 穿 膜 交 换 , 从 而 使 HCO, 可 自由 穿 膜 滩 透 ,增加 了 血液 
向 肺 运输 CO, BY Et 

(3) 4% A ( spectrin) 

血 影 蛋白 是 附着 在 红细胞 质 膜 内 表面 的 一 种 纤维 重 日 ,含量 较 大 , 约 占 膜 结 合 蛋 白 的 25%, MBAA 
是 构成 红细胞 质 膜 内 侧 网 架 的 主要 蛋白质。 它 是 由 两 个 结构 类 似 的 亚 基 , 头 尾 并 列 螺旋 组 成 的 异 二 聚 体 。 
两 个 异 二 聚 体 头 -~ 头 相 接 ,形成 四 聚 体 ,4 ~5 PR Ae EEK ae AR, 
共同 结合 到 其 他 骨架 重 日 上 (包括 带 4.1 A). MRAM eA (ankyrin) 与 珊 3 和 蛋 日 结合 ,把 网 
染 同 质 膜 连接 起 来 (图 4 -12)。 


itn #2 FH Sr 3 


4 1 a L i 
a LT 2 ee = 






UATE 


A 





肌 动 重 白 
H4-12 fe S824 BB ( Kam ,2002) 


血 影 蛋白 的 功能 是 使 红细胞 保持 双 凹 盘 状 外 形 ,并 能 有 效 耐 受 毛 细 血 管 的 挤 压 应 力 。 破 坏 血 影 网 架 , 红 
细胞 即 变 成 球形 。 
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其 他 具 核 细胞 的 质 膜 下 方 也 存在 着 类 似 的 网 架 结构 ,在 质 膜 下 构成 细胞 质 的 皮质 区 ( cotex)。 皮 质 区 中 
肌 动 重 日 丝 会 量 丰富 ,还 存在 着 结构 类 似 于 血 影 蛋白 、 躁 蛋白 和 带 4. 1 蛋白 的 蛋白 质 。 


第 三 节 细胞 外 被 


一 、 组 胞 外 被 的 形态 和 组 成 


动物 细胞 表面 存在 着 一 层 富 含 糖 类 物质 的 结构 ， AIO coll cn 用 重金 


属 染料 ,如 钉 红 ,染色 后 ,在 电镜 下 可 显示 出 这 层 结 
构 。 此 层 结 构 厚 10 ~ 20 nm ,边界 不 甚 明确 (图 4- 
13) 。 细 胞 外 被 具有 一 定 的 独立 性 ,去 掉 细 胞 外 被 ， 
并 不 会 直接 损伤 质 膜 。J. H. Luft( 1976) 把 质 膜 与 细 
fhe PE“ RE “SE AR, OP 
形象 。 
细胞 外 被 是 由 构成 质 膜 的 糖 蛋白 和 糖 脂 伸 出 的 
血糖 链 组 成 ,因此 它 实 质 上 是 质 膜 结构 的 一 部 分 (图 
-14), Bea A 9 种 糖 基 :D - 葡萄 糖 .D - 半 
4h .D -甘露 糖 、L - 4 Se L -阿拉 伯 糖 .D - 木 
Be N -乙酰 -D - 葡 糖 胺 、N - 27. BE - D - 半 和 乳糖 胺 
AN -乙酰 神经 氨 酸 ( 叉 称 唾液 酸 )。 其 中 前 6 种 糖 
为 简单 单 糖 ,后 3 种 为 带 乙酰 氨基 的 单 糖 。 最 后 一 
种 最 为 复杂 ， 为 神经 氨 酸 和 甘油 衍生 物 , 最 常见 的 一 
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种 为 神经 氨 酸 。 糖 脂 的 含量 很 少 ,一 般 不 超过 膜 脂 的 5% 。 组 成 糖 脂 赛 糖 链 的 单 精 残 基 通常 在 8 个 以 下 ,最 
近 靖 的 一 个 多 为 葡萄 糖 。 糖 蛋白 的 寡 糖 链 一 般 由 十 几 个 单 糖 组 成 ,最 多 不 超过 25 个 。 糖 蛋白 中 的 精 含 量 恋 
化 很 大 , 少 的 在 1% 以 下 多 的 则 可 超过 60% , 窒 糖 链 以 其 还 原 端 与 其 蛋白 质 部 分 的 氨基 酸 共 价 结合 ， 

细胞 外 被 中 , 糖 蛋白 和 神经 节 背 脂 的 赛 糖 链 带 有 唾液 酸 未 端 , 显 负电 性 , 故 可 同 Ca** .Na* 等 阳离子 结 
合 。 如 果 用 神经 所 酸 酶 处 理 细胞 外 被 则 可 去 掉 唾 液 酸 , 从 而 导致 表面 负电 荷 减少 。 


附着 糖 蛋 白 


rE! 


Rd BF 


细胞 间隙 





图 4-14 细胞 外 被 | 糖 萝 ) 与 质 膜 结构 的 关系 (Albert B 2004) 
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二 、 BFS HD) BE 


(—) 细胞 识别 

早 在 20 世纪 初 即 已 发 现 ,细胞 有 “ 物 以 类 聚 " 的 现象 。H. V. Wilson( 1907 ) 用 绸 布 将 活 海绵 筛 滤 成 分 散 
的 细胞 ,培养 一 段 时间 后 ,细胞 聚集 成 团 ,最 后 形成 了 一 个 新 海绵 。 如 果 将 来 自 两 种 海绵 分 散 开 的 细胞 混杂 
起 来 ,经 培养 后 ,两 种 细胞 可 自动 分 拱 开 , 同 种 细胞 相聚 。 细 胞 识别 现象 在 高 等 动物 中 也 存在 。Townes 和 
Holtfreter( 1955 ) 把 两 栖 类 动物 的 原 肠 胚 三 个 胚层 的 细胞 分 散 后 ,混合 培养 ,结果 三 个 胚层 的 细胞 均 自行 分 类 
聚集 ,分别 参加 其 来 源 胚 层 的 组 建 。 更 有 意义 的 是 ,这 样 形成 的 三 个 胚层 在 空间 排列 位 置 上 仍 类 似 原 肠 胚 的 
构建 形式 , 即 外 胚层 在 外 ,内 胚层 在 内 部 ,而 中 胚层 则 介 于 二 者 之 间 ( 图 4-15)。 在 鸟 类 和 哺乳 动物 也 存在 
类 似 的 情况 。 有 人 (A A Moscona,1979) 将 鸡 胚 组 织 用 胰 和 蛋白酶 分 散 成 单个 游离 细胞 , 制 成 细胞 悬 液 ,进行 旋 
转 培养 。 结 果 经 如 此 处 理 后 ,细胞 对 来 源 组 织 仍 具 有 记忆 能 力 ,细胞 仍 按 来 源 组 织 相 聚 。 如 果 将 鸡 胚 细胞 和 
小 鼠 胚 细胞 分 散 后 相 混 培养 ,各 种 细胞 仍 按 来 源 组 织 分 别 聚 集 , 但 与 海绵 实验 结果 不 同 的 是 ,相聚 细胞 只 具 
有 组 织 专 一 性 ,而 没有 物种 的 分 辨 能 力 。 





取出 两 个 神经 胚 组 织 分 散 成 游离 细胞 并 混合 细胞 重 排 表皮 细胞 在 外 
图 4-15 两 栖 类 原 肠 胚 细胞 分 散 后 混合 培养 ,三 个 胚层 细胞 各 自 按 原 来 的 来 源 分 别 相 聚 和 组 建 


细胞 识别 与 构成 细胞 外 被 的 窒 糖 链 密 切 相 关 。 守 糖 链 由 质 膜 糖 蛋白 和 糖 脂 伸 出 ,每 种 细胞 蹇 糖 链 的 单 糖 
残 基 具 有 一 定 的 排列 顺序 ,为 细胞 的 识别 形成 了 分 子 基 础 。 同 时 细胞 表面 尚 有 赛 糖 的 专 一 受 体 , 对 具有 一 定 序 
列 的 塞 糖 链 具有 识别 作用 。 因 此 ,细胞 识别 实质 上 是 分 子 识别 。 实 验 发 现 ,小 鼠 成 纤维 细胞 可 黏着 到 含有 半 到 
灶 的 小 珠 上 ,而 不 能 黏附 到 含有 葡萄 糖 或 V -乙酰 葡 糖 胺 的 小 珠 上 。 这 说 明 , 细 胞 表面 具有 半 乳 糖 的 受 体 , 可 
性 其 他 细胞 伸 出 的 含 半 乳 糖 的 塞 糖 链 相互 作用 ,从 而 使 细胞 粗 互 茜 取 到 一 起 。 如 果 细 胞 表面 的 糖 类 物质 受到 
破坏 ,细胞 彼此 就 不 能 茜 聚 , 待 正 常 糖 亚 恢复 后 ,细胞 则 又 重 可 黏 谷 。 中 性 白细胞 的 炎症 反应 也 具有 分 子 识别 
Fuc 
的 性 质 。 中 性 白细胞 质 膜 的 糖 蛋白 和 糖 脂 的 赛 糖 链 具有 cleNAc 序列 ,此 序列 可 被 一 种 称 为 先 
Gal - NANA 
FER (selectin) MW AA WH, wey R Hk —AS HH Ae [i] BAA SF, th — BE HE HE (lectin), AHEM, HEALY 
的 细胞 可 释放 出 一 种 化 学 介 导 物 作为 信号 ,诱发 炎症 部 位 的 血管 内 皮 细 胞 表达 P - 选择 素 。P - 选择 素 是 一 
种 跨 膜 糖 蛋 白 , 其 伸 出 细胞 表面 的 分 子 链 末 端 具 有 结合 糖 类 的 凝集 素 区 ,该 区 对 上 述 中 性 白细胞 的 寡 精 链 序 
列 具 有 专 一 识别 作用 ,从 而 使 血管 内 皮 细 胞 与 中 性 白细胞 发 生 黏 合 (图 4 -16)。 但 这 种 黏合 比较 朴 松 , 白 细 
胞 在 血 流 的 冲击 下 仍 可 沿 血管 内 皮 滚 动 。 随 后 , 另 一 种 称 为 整 联 蛋 白 (integrin ) 的 跨 腊 蛋白 被 激活 ,加 强 了 
内 诺 细胞 同 白 细胞 的 黏着 ,使 白细胞 停止 了 滚动 。 于 是 中 性 细胞 通过 血管 内 皮 细 胞 间 的 接 钾 活 出 血管 , 进 人 
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炎症 部 位 组 织 。 淋巴 细胞 也 通过 与 中 性 白细胞 同样 的 过 程 ( 即 选择 素 介 导 黏合 和 整 联 和 蛋白 介 导 黏合 ) 迁 移 
出 血 流 ,进入 淋巴 结 。 日 细胞 .血小板 和 内 皮 细 胞 的 细胞 表面 均 可 出 现 各 种 选择 素 ,引起 血液 中 的 细胞 发 后 
三 泛 的 细胞 间 黏 合 。 由 此 可 见 ,细胞 表面 受 体 与 转移 序列 的 赛 糖 链 结合 是 细胞 识别 的 一 种 重要 的 分 子 机制 ， 








选择 素 外 排 ， 

选择 素 诱捕 白细胞 ， 

ae eee 白细胞 PAF Sit RES 
os em eA eo 











; oa : 


am 日 细胞 黏着 ( 整 联 和 蛋白 
De ¥ 与 JCAM-1 结合 ) 





图 4-16 选择 素 的 作用 ( Lodish H,2004) 
选择 率 与 白细胞 糖 苯 中 的 塞 糖 链 相 互 作 用 导致 炎症 部 位 的 血管 内 皮 细 胞 
与 白细胞 发 生 暂 时 性 昔 合 ,引导 和 白细胞 淤 出 血管 ,进入 炎症 部 信 

(二 ) 血型 抗原 

血型 是 指 红 细胞 表面 抗原 差别 所 形成 的 类 型 。 人 体 红细胞 有 二 十 几 种 血型 系统 ,前 面 介 绍 的 MN 血 弄 
即 是 其 中 的 一 种 ,血型 糖 蛋白 的 分 子 结构 已 查 清 。 人 类 最 基本 的 血型 是 ABO 血型 。 红细胞 质 膜 上 的 糖 辅 脂 
是 ABO 血型 系统 的 血型 抗原 ,血型 免疫 活性 特异 性 的 分 子 基础 是 糖 链 的 糖 基 组 成 。 A.B.0 三 种 血型 抗原 
的 糖 链 结构 基本 相同 ,只 是 糖 链 末端 的 糖 基 有 所 不 同 。A 型 血 的 糖 链 末 端 为 N -乙醚 半 乳 糖 胺 ,B 型 血 为 半 
乳糖 ,0 型 血 则 缺少 这 两 种 糖 基 ( PA 4-17), 





B 抗 原 
半 乳 精 
口 抗原 ri 有 





| A 抗原 
N- 乙 醇 半 乳糖 肤 N—- 2. iF FL BRE 
转 移 fs 有 7 Av, J i, 2 oa 3 
“mm CB X @ 





fl 4-17 ABO 血型 糖 脂 的 喜糖 链 糖 基 的 差异 示意 图 
(=) ie 
细胞 外 被 中 有 的 糖 蛋 白 具 有 酶 活性 ， 例如 ,小 肠 上 皮 细 胞 的 游离 端 表面 的 糖 亚 即 与 消化 有 关 , 有 一 些 糖 
入 日 是 消化 酶 ,如 碱 性 磷酸 酶 . 氨 肽 酶 和 二 糖 酶 等。 糖 区 中 含有 消化 糖 类 和 蛋白质 的 各 种 酶 ,这 些 酶 在 质 腊 
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这 种 酶 被 称 为 Na”-* ATP 酶 ,因此 所 谓 的 Na’ -和 K 和 泵 实际 上 即 是 Na -KK ATP Aj, Na’ -KK RFF 
在 于 动 植物 细胞 中 ,细菌 细胞 中 无 Na * - KR, MRS HR. Na’ -K ATP 酶 分 子 为 跨 膜 重 日 质 ,由 a, 
B 两 个 亚 基 构成 。a 亚 基 为 大 亚 基 ,具有 ATP 酶 活性 ,相对 分 子 质量 约 为 120 000 ,其 细胞 质问 有 Na 和 ATP 
结合 部 位 ,其 外 端 有 K* A AREF (ouabain) HAMM (AS -25)。 磷 酸化 和 去 磷酸 化 可 引起 分 子 发 生 构 银 
交替 变化 ,发 挥 泵 的 作用 。B 亚 基 为 糖 蛋 白 亚 基 ,作用 尚 不 清楚 。 当 把 a 亚 基 与 B 亚 基 分 开 时 ,a WE 
ih HE BN EZR 





FS -25 Na*- 玉 * 泵 结构 和 工作 机 制 示意 图 (Albherts B et al, 2002) 
Na* —-K* AA ATP 水 解 的 能 量 将 Na ’ RBS HK RA 
Na* -KK+*ATP 酶 在 质 膜 内 外 可 分 别 为 Na' 45 K* 所 激活 ,催化 ATP 水 解 ,为 Na 运 出 膜 外 和 K 运 进 腊 
内 的 运输 过 程 提 供 能 量 。 在 有 Na ' 存在 的 条 件 下 ,ATP 分 子 末 端的 厂 酸 基 被 转交 给 ATP 酶 。ATP ER 
化 引起 了 酶 分 子 构象 的 变化 ,从 而 把 Na 运 出 膜 外 。 随 之 ,在 有 K -存在 时 ,ATP 酶 又 脱 磷 酸化 , 酶 分 于 恢复 
到 原来 的 构象 ,与 此 同时 把 KK’: 运 进 膜 内 。 利 用 血 影 测 得 ,每 水 解 1 个 ATP 分 子 即 可 将 3 个 Na 抽出 细胞 ， 
将 2 个 KK' 抽 进 细胞 (图 5 -26)。 





加 运输 蛋白 构象 复原 ， 1 
向 细胞 内 释放 2 个 及 ream 


图 5-26 Na* -K* RRM Na’ .KK' 过程 示 意图 
载体 重 白 (Na* -K*ATP 酶 ) 通 过 主动 运输 ,道上 电化 学 梯度 运输 ,每 水 解 1 个 ATP 分 子 
Ay 3 + Na* 抽出 细胞 外 ,而 把 2 个 “和 运 进 细胞 内 
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在 各 种 细胞 中 ,每 水 解 1 个 ATP 分 子 穿 膜 运输 Na' .K' 的 比例 有 所 不 同 ,由 1:1 到 3:1 不 等 。 由 于 Na - 
K* 泵 的 不 断 工 作 ,而 使 膜 两 侧 的 Na* ,K' 各 保持 一 定 的 浓度 ,Na ’ 的 浓度 细胞 外 高 于 细胞 内 ,K“ 则 细胞 内 高 
于 细胞 外 。Na* .K* 的 不 对 等 运输 ,造成 了 膜 内 外 的 电化 学 梯度 ,因此 Na* -K° Rte BH RR Na” -KK 
泵 在 神经 细胞 和 肌肉 细胞 中 特别 活跃。 这 种 泵 对 强 心 背 (cardiac glycoside ) 类 化 合 物 特别 敏感 ,其 外 端 可 同 
鸟 本 苷 或 毛 地 黄 苷 ( digitalis) 结合 ,导致 酶 活性 受 抑制 。Na”- K "ATP 酶 受到 抑制 时 ,失去 维持 离子 的 生理 
浓度 的 功能 ,从 而 引起 细胞 膨胀 ,其 至 破 异 。 

Na' -KK' 泵 对 离子 的 运输 属于 反 浓 度 梯度 的 主动 运输 ,需要 消耗 细胞 的 能 量 ,能 量 的 直接 来 源 是 ATP. 
细胞 内 约 有 173 的 ATP 是 用 来 维持 这 种 离子 浓度 梯度 的 。 这 种 状况 的 维持 有 着 重要 的 生理 意义 。 


一 、Na -KK 和 录 的 主要 作用 . 


1. 调节 渗透 压 

等 滩 生 理 盐 液 为 55 mol/LH,0 和 0.154 mol/L 盐 ,因而 每 运输 0. 15 mol 的 Na‘ 就 会 引起 55 mol 水 分 子 
随 之 流出 。 因 此 Na 浓度 有 调节 水 的 流向 的 作用 。 例 如 , 肾 中 的 水 含量 要 受 由 Na -KK' 友 造成 的 Na 浓度 
的 调控 。 离 子 泵 维持 着 膜 两 侧 的 电化 学 梯 座 ,从 而 能 调节 水 的 流向 。 

2. 物质 吸收 

细胞 对 营养 物 的 吸收 需要 消耗 能 量 ,有 些 物 质 的 吸收 所 需要 的 能 量 即 是 由 Na 浓度 差 提 供 的 。 细 胞 外 
的 Na "浓度 高 于 细胞 内 ,大约 相差 达 十 几 倍 ,因此 Na 保持 着 由 细胞 外 向 细胞 内 扩散 的 势能 ,细胞 即 利 用 这 
种 势能 来 运输 车 养 物质 。 例 如 ,葡萄糖 和 某 些 氨基 酸 即 是 通过 这 种 方式 被 运 进 细 胞 ,小 肠 上 皮 细 胞 利用 这 种 
机 制 来 吸收 葡萄 糖 等 养料 。 当 Na ' 进入 细胞 内 被 释放 后 ,运输 蛋白 随即 发 生 构象 变化 ,失去 了 与 葡萄 糖 的 亲 
和 力 ,葡萄 糖 也 随即 被 释放 到 细胞 内 。 进 入 细胞 内 的 Na "又 可 通过 Na* -KK' 泵 被 抽出 细胞 (图 5 -27)。 


CC》 at ea 
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图 5-27 小 肠 上 颇 细胞 的 葡萄 糖 与 Na' 同 向 共 运 输 
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3. 细胞 正常 代谢 的 必要 条 件 

K 在 细胞 内 的 浓度 大 大 高 于 细胞 外 , 胞 内 高 浓度 的 K' 是 核糖 体 合成 蛋白 质 和 糖 醇 解 过 程 中 一 些 重要 
酶 保持 活性 的 必要 条 件 ,也 是 细胞 保持 一 定 渗透 压 的 基本 因素 。 

4. 保持 膜 电 位 

用 微 电 极 可 以 测 出 ,各 种 细胞 的 质 膜 内 外 均 具 有 一 定 的 电位 差 , 即 膜 电 位 (membrane potential)。 膜 
电位 是 由 膜 两 侧 离 子 浓度 不 同 造 成 的 。 细 胞 在 静 息 状态 时 ,细胞 内 的 电位 与 外 部 间 质 相 比 为 负 值 ,各 种 
细胞 的 膜 电 位 差 不 同 ,由 -100 mV 至 -20 mV, 神经 细胞 为 -60 mV ,肌肉 细胞 为 -90 mV ,这 一 电位 差 称 
为 静 息 电位 (resting potential) 。 静 息 电位 主要 是 由 两 个 因素 决定 的 :一 是 由 于 离子 顺 浓度 梯度 差 的 差 治 
现象 造成 的 扩散 电位 (diffusion potential) ;为 一 是 由 致电 过 造成 的 电位 差 。 大 名 数 细胞 , Na”-K Rise 
了 Na 入 在 膜 内 外 的 反 回 浓度 差 , 这 两 种 离子 对 膜 的 渗透 常数 差别 很 大 。 例 如 , 枪 马 贼 的 轴 突 膜 对 
K “的 渗透 性 要 比 对 Na 大 得 多 , 蛙 的 肌 细 胞 甚至 可 相差 73 人 昼 , 因 而 静 息 电位 主要 是 由 下 RRR 
定 的 。 

膜 对 K 的 通 透 性 之 所 以 比 Na "高 ,是 因 离子 发 生 水 化 造成 的 。 离 子 体积 的 大 小 由 电子 云 的 大 小 来 决 
定 , 因 而 K AF Na’ ( 表 5-4)。 水 分 子 为 偶 极 子 ,可 被 任何 性 质 的 电荷 所 吸引 ,在 离子 周围 形成 一 水 化 层 。 
细胞 内 有 很 大 一 部 分 水 分 是 以 这 种 结合 水 的 形式 存在 。 离 子 的 静电 引力 与 到 原子 核 距 离 的 平方 成 反比 , 因 
而 体积 小 的 Na 要 比 K 吸引 更 名 的 水 分 于 ,结果 造成 水 化 后 的 Na 体积 反而 比 水 化 的 KK 大。 水 化 离子 体 
积 增 大 影响 了 对 膜 的 通 透 能 力 。 许 多 细胞 的 静 息 电位 数值 与 扩散 电位 近似 。 由 此 可 见 ,建立 Donnan 平衡 的 
电化 学 忆 散 《 答 动 运 输 ) 和 离子 需 能 运输 是 产生 膜 电 亿 的 决定 因素 。 

表 5-4 水 化 对 南 子 体积 的 影响 
状 OS ri? Na* K+ 


a 


dn Fe OP ae Ee) Bt A ee 0. 16 nm 0.2 nm 0. 23 nm 
晶 格 中 水 化 后 的 离子 直径 0.73 nm 0.56 nm 0.38 nm 


水 化 体积 | _ 7 
| eKLER 95 22 4.5 





静 息 电位 的 保持 有 很 重要 的 生理 意义 ,特别 是 在 神经 和 肌肉 细胞 冲动 传导 方面 起 着 关键 性 的 作用 。 

(1) 神经 信号 传导 与 动作 电位 

当 神 经 元 受到 超过 一 定 网 值 的 电 刺 激 时 ,就 要 激 起 电 兴奋 波 , 沿 神经 元 质 膜 传播 的 电 兴奋 波 称 为 动作 电 
fii (action potential ) 或 神经 冲动 (nerve impulse) 。 动 作 电位 的 传播 速度 很 快 ,可 达 100 m/s 以 上 。 动 作 电位 
的 产生 与 兴奋 细胞 质 膜 上 的 电压 门 阳离子 通道 ( voltage - gated cation channel) 有 关 。 凡 是 兴奋 细胞 (包括 神 
经 元 、 肌 细胞 、 内 分 洲 细 胞 和 卵细胞 ) , 质 膜 上 都 有 电压 门 通道 。 迄 今 , 在 各 种 细胞 中 已 发 现 了 100 多 种 离子 
通道 ,而 且 还 在 不 断 的 发 现 。 动 作 电 位 是 由 质 膜 去 极 化 ( depolarization) 引 起 的 ,所 谓 的 去 极 化 即 是 指 膜 电位 
的 负 值 变 小 。 神 经 细胞 或 骨骼 肌 细胞 受到 刺激 ,使 局 部 质 膜 去 极 化 ,结果 引起 电压 门 Na’ 通道 打开 ,允许 少 
量 Na* 顺 电化 学 梯度 进入 细胞 内 。 阳 离子 的 酒 人 ,又 进一步 引起 去 极 化 ,使 更 多 的 Na' 通道 打开 ,致使 大 量 
Na* 涌 人 。 因 而 去 极 化 是 一 个 自我 放大 的 过 程 , 这 一 过 程 一 直 要 进行 到 膜 电位 从 静 息 电位 (的 -70 mV) 达 
到 Na 平衡 电位 ( 约 +50 mV) 为 止 。Na "通道 因 具 有 自动 失 活 机 制 ,可 迅速 关闭 (图 5 -28)。 局 部 质 膜 的 自 
我 放大 去 极 化 变化 可 引起 邻近 膜 区 也 发 生 去 极 化 ,从 而 使 后 者 也 发 生 同 样 的 去 极 化 过 程 , 如 此 循环 不 已 ,去 
极 化 波 即 从 起 始 部 位 传 遍 整个 质 膜 。 
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HA All SE fe HG RB 离 /ms 
HS-28 膜 电位 的 去 极 化 与 冲动 传导 示意 图 
在 Na 通道 关闭 时 , 质 腊 上 的 为 一 种 离子 通道 电压 门 K 通道 打开 ,从 而 使 Na "的 瞬间 涌 人 效应 被 
K 的 流出 所 抵消 , 质 膜 迅 即 恢复 到 原来 的 静 息 电位 (图 35-29)。 








5-29 杭 经 冲动 传导 中 钠 、 钾 离子 通道 的 开关 调节 
RARE Ne 通道 的 粕 活 门 和 抑制 门 打开 ,Na* 涌 人 细胞 内 。 随 后 ,Na* 通 道 失 活 ， 
而 上 "通道 姐 慢 打开 ac Ke ,使 膜 重新 极 化 。 直 到 静 息 电位 恢复 ,K+* 通 道 美 闭 

(2) 神经 传导 与 递 质 门 离子 通道 

神经 元 轴 突 末梢 与 下 一 个 神经 元 接点 处 形成 了 突 触 (synapses) 结构 ,神经 冲动 不 能 直接 穿越 突 触 传递 。 
突 触 中 介 有 化 学 传递 过 程 ,传递 的 化 学 物质 为 乙酰胆碱 (acetylcholine) , 称 为 神经 递 质 ( neurotransmitter) 。 在 
突 触 处 ,神经 末梢 与 男 一 神经 元 的 本 体 之 间 有 一 裂 链 , 称 为 突 触 裂 (synaptic cleft)。 突 触 前 神经 末梢 中 含有 
乙酰 胆 碱 的 神经 递 质 小 泡 , 当 动作 电位 传 到 神经 末梢 时 , 激 起 小 泡 与 质 膜 融 合 , 通 过 外 排 作用 将 乙醚 胆 碱 释 
放 到 突 触 裂 中 。 突 触 后 细胞 的 突 触 区 质 膜 集中 有 递 质 门 离子 通道 (transmitter - gated ion channels) ,通道 具 
有 将 化 学 信号 转变 为 电信 号 的 功能 , 它 能 使 突 触 后 膜 的 通 透 性 发 生 改 变 , 从 而 引起 膜 电位 改变 ,将 冲动 传递 
下 去 。 而 神经 递 质 的 作用 是 引起 通道 打开 ,允许 Na’ 进入 突 触 后 细胞 ,使 突 触 后 膜 去 极 化 。 由 此 可 见 , 递 质 
门 离子 通道 有 两 种 主要 的 作用 ,一 是 作为 神经 递 质 的 受 体 ,与 递 质 结 合 后 发 生 构 象 变化 ,打开 离子 通道 ; 另 一 
个 作用 是 作为 阳离子 通道 ,允许 离子 经 通道 进入 细胞 ,引起 质 膜 去 极 化 。 因 此 可 以 说 ,化 学 罕 甬 是 神经 冲动 
长 距离 传递 途径 中 在 神经 元 之 间 的 中 继 站 (relay station)( 图 5-30)。 
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细胞 质 膜 以 内 可 以 区 划 为 细胞 质 和 细胞 核 两 部 分 。 细 胞 质 介 于 质 膜 与 细胞 核 ( 或 拟 核 ) 之 间 ,会 
有 可 溶性 胶体 物质 、 膜 性 细胞 器 ,结构 精密 的 纤维 和 颗粒 成 分 ,是 细胞 进行 代谢 和 生理 活动 的 主要 场所 
(图 7 -1)。 细 胞 质 中 的 可 溶性 液体 称 为 细胞 质 溶 质 (cytosol)( 图 7 -2), 含 有 大 量 的 各 种 可 潍 性 重 日 
质 和 代谢 物质 ; 膜 性 细胞 器 将 细胞 质 区 分 为 许多 区 间 ,可 使 各 种 代谢 过 程 分 区 有 条 不 训 的 进行 ,大 大 提 
高 了 细胞 代谢 效率 。 有 许多 膜 性 细胞 器 在 结构 和 功能 上 有 一 定 的 连续 性 ,构成 了 膜 体系 , 故 称 为 内 膜 
系统 (endomembrane system) ,主要 包括 内 质 网 高尔基 复合 体 、 溶 酶 体 等 ,但 不 包括 半 自 主 性 的 线粒体 
和 叶绿体 。 

植物 细胞 中 含有 大 的 液 泡 , 因 而 细胞 质 溶质 所 占 的 体积 较 小 。 


糙 面 内 质 网 。 术 溶 酶 体 








a rd SAI 游 高 核糖 休 
质 膜 过 氧化 物 酶 体 ”线粒体 a on 
图 7 了 -1 肝 细 胞 电镜 转 ( 自 Frend D 5) 图 7-2 里 胞 中 网 胞 质 效 质 与 其 他 
示 细 胞 质 的 铺 构 。 膜 性 细胞 器 将 细胞 质 分 成 了 许 雪 区 间 。 结构 的 关系 示意 图 (Alberts B et al,2002) 
膜 性 细胞 器 之 间 的 黑 颗 粒 是 情 原 颗粒 ,包含 精 原 示 各 种 腊 性 细胞 器 以 及 核 辅 体 


和 控制 精 原 人 台 成 和 分 解 的 各 种 酶 在 细胞 质 请 质 中 的 分 布 
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第 一 节 细胞质 溶 质 
一 、 化 学 组 成 


细胞 质 洲 质 的 化 学 成 分 可 分 为 如 下 几 类 :中 无 机 离子 。 包 括 有 K" ,Na ,Mg“,Ca “和 Cl 等 。 回 小 分 
子 。 包 括 有 大 分 子 的 单 体 UBM 氨基酸 等 ,以 及 葡萄 糖 .果糖 . 巷 糖 等 。 鲜 和 蛋白质。 细胞 质 溶质 中 含有 
大 量 的 蛋白 质 , 有 的 为 酶 蛋白 ,有 的 为 受 体 。 其 重量 约 占 细胞 质 溶 质 总 重量 的 20% ~30% ,细胞 总 重量 的 
1/4-1/2, HRB Pe BAR EA 200 ~ 400 mg/mL, @ RNA, 如 mRNA,tRNA 和 细胞 质 小 
RNA 等 。 


二 、 基 本 属性 


(一 ) 酸度 稳定 

细胞 质 溶质 的 酸度 保持 在 中 性 水 平 , 约 为 pH 7.2, 而 细胞 外 组 织 液 的 酸度 为 pH 7.4。 这 一 中 性 内 环境 
恰 是 细胞 质 溶质 内 各 种 酶 发 挥 活性 的 最 佳 酸度 。 这 一 酸度 值 的 
维持 依赖 于 质 膜 上 的 Na 驱动 载体 蛋白 (Na driven carrier pro- 
tein) #l Na’ —H’* 48 #848 (Na*~ -H° exchanger) 的 共同 必用。 这 
HE XY [] 12 St air Pl] A] Na PR BE BB RG Se ape YY) Fe SA SP, LE 
持 细胞 质 溶质 的 pH( 图 7 -3)。 

(二 ) iA 

细胞 质 深 夺 中 含有 细胞 骨 染 纤维 , 酶 蛋白 和 受 体 和 蛋 日 与 细 
胞 骨 芮 建立 了 相互 作用 关系 ,使 其 定位 分 布 ,从 而 使 各 种 代谢 生 
理 活 动 有 条 不 豪 的 进行 。 细 胞 骨架 对 细胞 质 溶质 中 各 种 小 泡 的 





运输 也 具有 号 同 作 用 。 图 7-3 质 腊 上 对 向 运输 体 运行 示意 图 
Mb | Na* -H+ 交 换 体 利用 Na* 的 深度 梯度 ,将 H* 
三 、 功 能 友人 细胞 质 洲 质 ,调节 细胞 质 浅 质 的 pH 


1. 维持 一 些 代 谢 反 应 途径 

细胞 质 洲 质 中 含有 许多 种 酶 ,若干 代谢 反应 是 在 细胞 质 溶质 中 进行 的 。 例 如 糖 酵 解 的 起 始 步 又, 在 此 阶 
段 ,产生 少量 ATP 和 三 碳化 合 物 丙 酮 酸 , 丙 酮 酸 进入 线粒体 ,合成 大 量 ATP。 糖 醇 解 过 程 需要 经 过 10 个 步 
又 ,这 10 个 步骤 所 需 的 10 Bp te 

2. 保持 细胞 内 环境 的 稳定 

例如 使 酸度 大 约 保持 在 pH 7.2 ,使 某 些 离子 保持 适当 的 浓度。 

3. 维持 细胞 内 信号 转 导 通路 

各 种 信号 转 导 途径 的 级 联 反 应 大都 在 细胞 质 溶质 中 进行 (图 7 -4)。 

4. 和 蛋白质 合成 和 收 饰 

细胞 质 浴 奈 蛋白、 细胞 骨架 和 蛋白 和 核 蛋 白 是 在 细胞 质 溶质 中 的 游离 核糖 体 上 合成 的 。 在 细胞 质 溶 
质 中 发 生 的 蛋白 质 修饰 主要 有 WwW- 端 甲 基 化 . 糖 基 化 .酰基 化 、 磁 酸化 .去 磷酸 化 以 及 辅酶 和 辅 基 的 站 
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中 


胰岛 素 受 体 结合 胰岛 素 后 ， 
SCI Us aA FR NL 








@ 
We ty FE 22 RAE IRS-1 的 
本 氨 酸 残 基础 酿 化 


GQ) 
Grb2 的 8H2 域 结 澡 到 
IRS-1 的 (BP)- 酷 氮 酸 上 ， 
Sos 与 Grb2 结合 , 然后 
与 Ras 结合 , 5| RR 
GDP, GTP 与 Ras 结 合 


@ 
激活 的 Ras 5 Raf-1 结合 ， 
并 使 之 激活 


3 

Raf-1 使 ME 及 的 2 +#2 
磷酸 化 ,激活 MEK. MEK 使 
MAPK 的 一 个 茵 氨 本 和 一 个 
酷 氮 酸 磷 酸化 ， 激 活 MAPK 


| 
a 
Cay 
f 


图 7-4 胰岛 素 细 胞 内 恼 号 传递 途径 在 细胞 质 深 质 中 的 级 联 反 应 (Nelson D L et al,2000) 
胰岛 素 受 体 结合 胰 岛 素 后 ,将 信号 传 至 细胞 内 ,一 系列 细胞 内 信 生 传递 分 子 通过 砚 酸 化 和 去 
柄 酸化 级 联 反 应 将 信和 号 尾 至 核 内 ,调节 有 闫 基因 表达 SRAM ae. IRS - 1; 胰岛素 受 体 
底 物 -1 Grb2: 生 长 因子 受 体 结合 蛋白 2 Sos: GTM RMAF Ras-Ras 痛 基 因 产 物 
Raf -1; 22/9) 35 ARM =MEK( MAPK/ERK kinase) eee ee ene | 
MAPK: 22 EI: RAT SRF; 血 清 反 应 因子 


价 结合 等 ,这 些 修饰 对 维持 和 调节 和 蛋白质 的 生物 活性 、 进 而 使 细胞 能 完 成 其 各 种 生命 活动 等 都 具有 非常 重要 
的 作用 。 

5. 降解 废弃 的 蛋白 质 
* BN SN: PB i eS DBE AD SE), FT LL FE HU ( translocon ) 由 内 质 网 腔 转 移 到 
AH es Joe aL Yes ah aL VE HE A te 4S Be ( SL AS BE) 。 
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6. 胞 内 物质 运输 
细胞 质 溶质 为 胞 内 物质 运输 提供 了 通路 ,特别 是 膜 泡 运输 (如 穿 胞 运输 , 膜 包 细胞 器 间 的 小 泡 运 输 ) 均 
是 在 细胞 质 溶质 中 沿 细 胞 骨架 转运 (图 7 -5). 
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7-5 小 泡 和 微 管 结 全 运行 电镜 图 ( Schnapp B J et al 19851) 


第 二 节 A 质 网 


内 质 网 是 发 现 较 早 的 一 种 细胞 器 。 早 在 1897 年 ,Gamier 在 光学 显微镜 下 发 现 , 动 物体 内 分 泌 活 动 旺盛 
的 胰腺 和 唾液 腺 细胞 中 有 一 个 嗜 碱 性 的 特 化 区 ,在 此 区 域 中 存在 着 条 形 和 丝 状 结 构 。 这 种 结构 随 细 胞 的 活 
动 而 变化 ,由 此 推测 ,胰腺 与 制造 消化 液 有 关 ,Garnier 把 这 种 经 常 变化 的 结构 称 为 动 质 ( ergastoplasm) 。 直 到 
1945 年 ,着 名 超 微 结构 学 家 K.R.Porter 等 在 电镜 下 对 动 质 的 形态 结构 进行 了 深入 观察 。 他 发 现 , 在 细胞 质 的 
内 质 区 域 中 ;分 布 着 一 些小 管 网 ,因而 把 其 定名 为 内 质 网 (endoplasmic reticulum ER) . 内 质 网 即 是 先前 在 光 
学 显微镜 下 观察 到 的 动 质 , 广 泛 存 在 于 真 核 细 胞 中 。 


一 、 内 质 网 的 形态 结构 


在 透射 电镜 下 ,内 质 网 常 呈 平行 的 双 层 膜 状 ,两 层 膜 之 间 的 宽 距 不 等 (图 7 -6) 。 在 三 维 立 体 结 构 上 ,内 
奈 网 系 由 膜 形成 的 一 些 形状 大 小 不 同 的 小 管 , 小 襄 或 灌 泡 ( cisterna) 构成 的 一 个 连续 的 网 状 膜 系统 ,其 内 腑 
是 相通 的 。 注 泡 是 一 些 大 而 扁平 的 片 状 结构 ,为 内 质 网 的 独 有 特征 。 膜 回 腔 的 一 面 称 为 腔 面 (Juminal 
face ) , 问 胞 质 的 一 面 称 为 胞 质 面 ( cytoplasmic face) 或 原生 质 面 (protoplasmic face) 。 

完整 细胞 内 的 内 质 网 在 细胞 核 周 围 形成 了 网 状 的 三 维 结构 ,在 细胞 质 内 铺展 成 树枝 状 , 形 成 复杂 的 网 
络 。 根据 形态 的 不 同 ,内 质 网 又 分 为 两 个 区 域 ,有 些 区 域 在 其 胞 质 面 附 着 有 核糖 体 , 称 为 糙 面 内 质 网 (rough 
endoplasmic reticulum , RER ) ;万 外 一 些 区 域 无 Be BS aK 附着 , 称 为 光 面 内 质 网 (smooth endoplasmic reticulum , 
3ER)。 这 两 种 区 域 不 仅 在 形态 上 有 差异 ,而 且 在 结构 和 功能 上 也 不 相同 。 一 般 来 讲 , 有 核糖 体 附着 的 内 质 


第 四 节 ”高 尔 基 复合 体 与 细胞 内 的 膜 泡 运 输 163 





二 、 膜 泡 运输 的 定 癌 


膜 泡 形成 后 在 转运 过 程 中 怎样 才能 准确 识别 其 将 要 与 之 融合 的 靶 膜 呢 ? 为 了 确保 膜 运 输 的 有 序 进 行 ， 
运输 小 泡 在 正确 识别 其 将 要 与 之 融合 的 靶 膜 时 必须 具有 高 度 选 择 性 。 由 于 膜 系统 的 多 样 性 ,一 个 膜 泡 在 找 
到 正确 的 靶 膜 之 前 可 能 会 遇 到 多 种 潜在 的 芭 膜 。 由 于 所 有 运输 小 泡 拥有 表面 标志 ,可 以 根据 其 来 源 及 所 携 
带 货 物 的 种 类 识别 它们 ,而 靶 膜 又 带 有 识别 适当 标志 的 互补 性 受 体 , 从 而 保证 了 相互 间 识别 与 定位 的 专 一 
性 。 这 个 至 关 重 要 的 识别 步骤 ,主要 受 两 种 蛋白 的 控制 :SNAREs RH CTPase——Rabs, SNAREs 重 日 似 
乎 主要 在 提供 特异 性 和 催化 膜 泡 与 丢 膜 融合 方面 发 挥 作 用 ,而 Rabs 蛋白 似乎 与 其 他 蛋白 质 一 起 共同 调控 腊 
泡 与 靶 膜 之 间 的 接触 与 融合 。 

这 些 膜 蛋白 成 套 互 补 存在 : 膜 泡 膜 上 的 SNAREs 称 为 v -SNAREs, 靶 膜 上 的 SNAREs 称 为 t - SNAREs, — 
者 均 具 有 特征 性 螺旋 结构 域 。 当 一 个 v - SNARE 分 子 与 一 个 t- SNARE 分 子 相互 作 用 时 ,一 个 分 子 的 螺旋 区 将 
另 一 个 分 子 的 螺旋 区 包围 起 来 ,形成 稳定 的 转 - SNARE 复合 体 (trans - SNARE complexes) ,将 两 个 膜 锚 在 一 起 
(图 8 -19)。 如 图 8 -19 所 示 , 不 同 的 v -SNAREs 在 离开 供 体 区 时 ,可 分 别 与 不 同 的 货物 分 子 包 装 在 一 起 ( 通 
过 与 其 他 蛋白 结合 ) 。 如 此 一 来 ,两 批 货物 就 会 被 转交 给 不 同 的 t - SNAREs ,故而 就 被 分 别 运输 到 不 同 的 坡 膜 上 。 








| aa 








es 


8-19 sNAREs 在 引导 膜 泡 运输 中 的 基本 作用 原理 
SNARE 是 SNAP 的 受 体 。 成 套 存 在 的 v -SNAREs( 腊 泡 SNAREs) 和 1-SNAREs( 权 膜 SNAREs) 对 将 要 停 涯 和 融合 的 运输 
小 泡 具 有 选择 能 力 。 在 运输 小 泡 从 供 体 膜 上 出 瑟 的 过 程 中 ,v - SNAREs 与 衣 被 蛋白 一 起 包装 ,进而 与 把 膜 上 的 互补 
t-SNAREs ##@, VAMP: -}@4 4H NSF:N- 乙 基 马 来 栈 亚 腑 敏感 因子 SNAP. BR NSF EA 
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运输 小 泡 与 靶 膜 融合 后 ,t - SNAREs 与 v -SNAREs 仍 紧 密 结 合 在 一 起 形成 一 个 复合 物 。 在 t -SNAREs 
能 接受 一 个 新 膜 泡 或 v - SNAREs 需 循环 到 供 体 区 参与 新 一 轮 膜 泡 运 输 之 前 ,此 复合 体 必 须 分 离开 来 。 一 种 
在 膜 与 胞 质 之 间 循 环 的 称 为 N -己基 马 来 酰 亚 胺 敏感 因子 (N - ethylmaleimide - sensitive factor, NSF ) 的 和 车 要 
ATPase ,参与 了 此 分 离 过 程 的 催化 (图 8 - 20). 





SNARE 解 离 





mi 


8-20 MMA NSF 引起 SNARE 对 解 离 
v- SNARE 和 t -SNARE ++ S-) SRB GI NSF 经 衔接 蛋白 和 SNARE 
SOWA 0 , 随 之 利用 水 解 ATP 产生 的 能 量 迫 使 SNARE 对 解 离 

Rab 和 蛋白 在 膜 泡 运 输 的 特异 性 方面 具有 重要 人 作用。 它们 均 为 一 些 单 体 GTPase ,以 非 活 性 Rab - GDP 和 
活性 Rab - GTP 的 形式 在 腊 和 胞 质 间 循环 ,是 GTPase 中 最 大 的 亚 家 族 , 现 已 知 有 30 余 个 成 员 。 就 像 SNARE 
一 样 ,每 个 Rab FAA ELS ATHLETE. ,每 个 细胞 器 在 其 胞 质 面 至 少 有 一 种 Rab 蛋白 (图 8 - 
21) 。 据 认为 ,Rabs 重 日 能 协助 和 调节 膜 泡 停 乔 的 速率 以 及 v-SNAREs 45 t -SNAREs 之 间 的 配对 ,在 膜 融 
合 中 是 必需 的 。 













供 体 区 . | 
a _STRBe 
Rab-ATP jj | ~ 交换 因子 (GEF) 
| 
v-S5NARE | = [ea leper i. 
转运 小 泡 GTP 解 离 抑制 物 
(GDI) 





GTP 水 解 





H8-21 Rab 蛋 自 在 协助 小 泡 转 运 中 的 作用 图 解 
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三 、 高 尔 基 复合 体 参 与 胞 内 






膜 泡 运 输 的 途径 


下 面 我 们 将 分 别 简单 介绍 一 下 由 高 尔 基 复合 体 参 与 的 胞 内 膜 泡 运输 的 几 个 膜 泡 运输 。 

1. 从 内 质 网 向 高 尔 基 复 合体 的 膜 泡 运输 

在 内 质 网 上 合成 的 蛋白 质 ,以 COPI 有 被 小 泡 的 方式 被 运送 到 高 尔 基 复合 体 进 行 加 工 、 分 拆 和 包装 (图 
8 -22) 。 内 质 网 的 特定 区 域 (无 核糖 体 附 着 区 ) 将 所 合成 的 蛋白 质 等 包 人 到 以 出 芽 方 式 形成 的 膜 泡 中 ,不断 
地 与 高 尔 基 复合 体 的 形成 面膜 融 人 台 。 所 形成 的 膜 泡 对 被 运送 物 没 有 特异 的 选择 性 。 但 在 内 质 网 上 进入 采 泡 
的 蛋 和 白质 必 须 是 已 正确 折 秋 和 正确 装配 的 ,而 那些 还 未 完全 包装 好 或 错误 折 释 的 蛋白 质 则 不 能 进入 运 征 腊 
泡 ,还 需要 留 在 内 质 网 腔 中 。 还 未 完全 装配 好 的 蛋白 质 一 旦 完成 装配 , 便 可 被 包装 入 膜 泡 中 。 那些 折 释 错误 
的 蛋白 质 需 要 进行 纠正 修饰 ,这 种 纠正 工作 是 由 内 质 网 中 的 一 种 称 为 免疫 球 蛋 白 重 链 结 合 蛋白 (immuno- 
globulin heavy chain — binding protein ,BiP ) 的 分 子 伴 但 来 完成 的 。 在 结构 上 BiP 与 hsp70 蛋白 (和 参见 第 十 六 章 ) 
相似 ,BiP 蛋白 也 具有 识别 折 释 错误 蛋白 质 的 能 力 , 它 将 蛋白 质 重新 折 春 成 正确 的 构象 后 ,才能 被 包装 进 膜 泡 。 
如 果 在 BiP 的 帮助 下 仍 不 能 折 丢 成 正确 构象 , 则 会 在 内 质 网 腔 中 被 降解 掉 。 但 需要 说 明 的 是 ,分 子 伴侣 在 重 日 
质 正确 折 丢 变化 中 仅 起 辅助 作用 ,起 决定 作用 的 还 是 肽 链 的 一 级 结构 。 由 此 可 见 ,内 质 网 的 特定 区 域 在 将 合成 
的 蛋白 质 包装 成 膜 泡 时 ,对 合成 物 具 有 严格 的 检验 和 筛选 功能 ,以 确保 运往 高 尔 基 复合 体 的 蛋白 质 质 量 。 


& 一 可 溶性 运载 物 
| 台 






it 52 膜 运载 物 


图 8-22 内 质 网 与 高 尔 基 香 合体 之 间 的 膜 泡 运 输 
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2. 分 泌 小 泡 的 外 排 运输 

在 高 尔 基 复合 体 上 加 工 过 的 各 种 和 蛋白质, 经 分 挤 包 装 成 分 说 小 泡 后 ,要 分 别 运 送 至 各 自 的 命运 地 。 分 说 
小 泡 的 运输 主要 有 三 种 途径 ; 山 溶 酶 体 酶 经 高 尔 基 复合 体 的 单独 分 拒 和 包装 ,以 有 被 小 泡 的 形式 运往 洲 酶 
*, @ 分 刻 蛋 自 被 包装 成 分 泌 泡 ,以 有 被 小 泡 的 形式 运往 细胞 质 膜 或 分 泌 到 细胞 外 。 图 其 余 的 部 分 蛋白 
被 包装 成 分 泌 小 泡 后 ,暂时 贮存 在 细胞 质 中 ,一 旦 需要 ,再 被 释放 到 细胞 外 ,如 贮存 胰 和 蛋白 酶 和 肽 激素 的 分 泌 
小 泡 。 

其 中 ,从 高 尔 基 复合 体 向 细胞 表面 转运 的 运输 膜 泡 ,其 形成 的 分 子 机 制 至 今 仍 不 太 清 楚 , 但 比较 确定 的 
是 该 过 程 涉 及 了 一 个 依 趟 于 脂 质 的 机 构 。 此 机 构 包 括 磷脂 酰 肌 醇 -4 — BERR ( phosphatidylinositol -4 - phos- 
phate ,PIP)[L 厨 脂 酰 肌 醇 -4,5 - BR PIP, Mah y). ARE PIP 发 挥 一 个 直接 作用 ,但 其 在 哺乳 动 
物 中 的 作用 机 制 及 其 作用 靶 点 至 今 仍 未 鉴定 出 来 。 有 些 学 者 已 经 在 哺乳 动物 中 鉴定 出 了 PIP 的 两 个 效应 
物 :四 磅 酸 接头 蛋白 1 和 2(FAPP1 和 FAPP2)。 这 两 种 蛋白 均 定位 分 布 在 反面 高 尔 基 网 区 的 新 生 膜 泡 上 ,并 
通过 其 plekstrin 同 源 功 能 域 (PH domain ) 与 PIP 以 及 一 些小 GTPase ADP - 核糖 基 化 因子 (ADP - ribosylation 
factor, ARF) 发生 相互 作用 。 置 换 或 损坏 FAPPs 均 会 抑制 货物 向 质 膜 的 转运 ,而且 FAPP -~ PH 的 过 度 表 达 也 
会 削弱 运输 膜 泡 的 裂 开 。 因 此 ,FAPPs 是 一 个 PIP - 和 ARF -调控 机 构 的 主要 成 分 ,该 机 构 能 调控 高 尔 基 复 
合体 下 游 组 成 性 运输 膜 泡 的 形成 。 

3. 从 高 尔 基 复合 体 癌 内 质 网 的 膜 泡 运输 

最 近 的 研究 发 现 ,在 内 质 网 和 高 尔 基 复 合体 之 间 , 除 自 内 质 网 到 高 尔 基 复 合体 方向 的 膜 泡 运输 外 ,还 存 
在 由 高 尔 基 复 合体 向 内 质 网 方向 的 膜 泡 运输 ,这 种 反 向 运输 是 以 COP 工 有 被 小 泡 的 形式 沿 着 微 管 进行 的 。 
实验 证 明 , 从 内 质 网 到 高 尔 基 复 合体 方向 的 膜 泡 运输 ,可 为 布雷 菲尔德 菌 素 A( brefeldin A) (有 被 小 泡 衣 被 
形成 之 抑制 刑 ) 所 抑制 ;而 高 尔 基 复 合体 向 内 质 网 方向 的 反 向 运输 , 则 可 被 nocodazole[ 甲 基 -5(2 - wy} - 
it) -1H - FROM -2 -YL- 氨 甲酸 ]( 微 管 抑制 剂 ) 所 阻 断 。 

4. 分泌 形 成 植物 细胞 壁 的 物质 

在 植物 细胞 里 ,高 尔 基 复 合体 还 有 另外 一 个 功能 ,就 是 与 细胞 壁 的 沉积 有 关 。 植 物 细胞 壁 含有 的 多 糖 
(有 果 胶 质 、 半 纤维 素 ) 和 和 蛋白 质 是 在 高 尔 基 复 台 体 上 进行 加 工 和 包装 的 。 在 植物 细胞 中 ,高尔基 复合 体 合 成 
和 分 说 地 种 多 糖 ,多 数 志 糖 呈 分 支 状 且 有 很 多 共 价 修饰 。 在 植物 细胞 典型 初生 壁 形成 的 过 程 中 有 数 百 种 酶 
参与 , 除 少数 酶 共 价 结合 在 细胞 壁 上 外 ,多 数 酶 都 存在 于 内 质 网 和 高 尔 基 复合 体 中 。 有 许多 细胞 , 当 它 们 快 
速生 长 新 细胞 壁 的 物质 时 ,在 电子 显微镜 下 可 明显 地 看 到 高 尔 基 复 合体 膨胀 ,随后 许多 小 泡 出 现 , 它 们 带 闭 
这 些 物质 ,经 细胞 外 排 作 用 运 到 壁 上 沉积 下 来 。 


四 、 膜 的 转化 


高 尔 基 复合 体 在 细胞 内 物质 的 转运 和 膜 泡 运输 中 起 到 了 重要 的 作用 ,是 膜 泡 运输 中 的 “中 继 站 ”。 在 转 
运 物质 的 过 程 中 ,高 尔 基 复 合体 同时 还 参与 了 膜 的 转化 ,并 起 了 重要 的 枢纽 作用 。 

前 面 已 经 提 到 ,高 尔 基 复 合体 无 论 是 在 厚度 还 是 化 学 组 成 上 均 介 于 内 质 网 膜 与 细胞 质 膜 之 间 。 高 尔 基 
复合 体 顺 面 网 状 结构 膜 的 厚度 与 内 质 网 膜 的 接近 ( 约 为 6 nm) ,反面 网 状 结构 膜 厚 度 与 细胞 质 膜 相似 ( 约 为 
10 nm) 。 从 腾 磁 脂 . 胆 固 醇和 蛋白质 组 分 看 ,高尔基 复合 体 膜 也 介 于 内 质 网 膜 和 细胞 质 膜 之 间 。 可 见 , 膜 由 
内 质 网 到 高 尔 基 复 合体 ,再 到 细胞 质 膜 存在 着 逐渐 变化 的 过 程 ,也 说 明 高 尔 基 复 合体 与 膜 的 转化 有 着 密切 关 
系 。 新 的 膜 在 内 质 网 上 合成 后 ,被 转移 到 高 尔 基 复 合体 ,经 过 充分 修饰 后 ,在 外 排 过 程 中 高 尔 基 复 合体 小 泡 
同 细胞 质 膜 融合 ,修饰 过 的 膜 即 加 入 到 细胞 质 膜 中。 因此 ,高 尔 基 复合 体 的 膜 在 形成 面 近似 于 内 质 网 膜 ,而 
在 成 熟 面 则 近似 于 细胞 质 膜 , 介 于 二 者 之 间 的 满 泡 膜 则 呈 逐 渐 过 渡 的 形态 。 

细胞 质 膜 的 膜 蛋 白 和 分 小 蛋 白 都 是 在 米面 内 质 网 上 合成 ,在 它们 的 转运 过 程 中 ,伴随 着 膜 的 转化 。 在 腊 
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图 10-s 培养 的 哺乳 动物 细胞 中 线粒体 的 分 布 与 微 管 的 对 应 美 票 (Albers B,2002) 
A， 用 线 料 体 的 特异 性 活体 染料 rhodaminel 23 所 显示 出 的 经 粒 体 分 布 图 
B， 用 徽 管 重 白 抗体 对 同一 细胞 进行 锡 疫 荣光 染色 所 显示 出 的 微 管 分 布 图 


第 二 闻 ”线粒体 的 超 微 结构 
在 电镜 下 ,线粒体 具有 基本 相同 的 结构 , 即 都 是 由 双 层 膜 围 成 的 一 个 封闭 的 香肠 状 画 式 结构 。 在 三 维 空 


间 征 攀 上 ,线粒体 的 结构 由 外 膜 . 内 膜 、 膜 间隙 和 基质 4 个 部 分 组 成 (图 10 -6) 。 膜 间隙 又 称 为 外 室 ,基质 又 
称 为 内 室 。 





图 10 -6 线粒体 三 维 结构 模式 图 解 
线粒体 在 超 微 结构 上 可 分 为 外 膜 、 膜 间 瞧 、 内 腊 和 基质 4 部 分 。 内 膜 内 宰 形 成 贿 , 大 大 扩大 了 内 腊 
面积 ; 暗 在 基质 面 结合 有 许 名 球形 ATP 酶 颗粒 。 方 框 中 示 F, MRL 


一 、 线粒体 外 膜 


外 膜 为 包围 在 最 外 面 的 一 层 单位 膜 , 厚 约 6 nm, 比较 光滑 ,其 上 分 布 有 整齐 排列 的 圆柱 体 结构 ,由 孔 蛋 
日 (porin) 组 成 ,圆柱 体 整体 上 呈 简 状 , 中 央 有 小 孔 ,孔径 2 ~3 nm, 人 允许 相对 分 子 质量 5 000 以 下 的 小 分 子 穿 
过 小 筷 进 入 外 室 ( 图 10 -7)。 
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图 10-7 阴性 菌 由 孔 蛋 自 单 体形 成 的 圆 简 状 孔道 
根据 X 线 晶体 身 析 姓 制 出 的 红 细 苗 (Rhodobhacter capsularus) 外 膜 孔 蛋白 三 维 结构 模 式 图 ,该 重 日 
是 由 146 股 及 折 亚 片 围 成 一 穿 膜 充 水 通道 所 组 成 1{B)。3 个 孔 蛋 白 分 子 组 成 三 体 结构 ,种 形 
成 一 通道 (A) 。 线 粒 体 外 膜 中 也 具有 这 种 孔 蛋 白 通道 结构 


二 、 线粒体 内 膜 


内 膜 略 厚 于 外 膜 , 厚 6 ~8 nm, 与 外 膜 不 同 的 是 ,内 膜 对 物质 的 通 透 性 很 低 ,只 让 一 些 相对 分 子 质 量 为 
0.11 x10° ~0.15 x10 的 不 带电 荷 的 小 分 子 穿 过 ,如 水 和 丙酮 酸 等 。 一 些 较 大 的 分 子 则 必须 经 由 专 一 的 运 
载 系 统 才 能 穿 膜 。 

内 膜 向 线粒体 内 室 伸 出 许多 裙 皱 或 小 管 , 称 为 赌 (cristae) 。 赌 的 存在 大 大 扩大 了 内 膜 的 面积 。 据 计算 ， 
大 鼠 肝 细胞 线粒体 赌 的 面积 约 相 当 于 细胞 质 膜 面积 的 10 倍 ,增加 了 内 膜 的 代谢 效率 ,不 同类 型 的 细胞 中 ， 
Ws 的 形状 与 排列 方式 也 不 同 ,一 般 有 如 下 几 种 类 型 的 赌 : 中 板 层 状 :多 存在 于 高 等 动物 细胞 中 , 峡 呈 板 层 
状 , 且 多 垂直 于 线粒体 的 长 轴 , 少 数 情况 下 ,也 有 平行 于 线粒体 长 轴 的 。@ 管状 : 赌 呈 管状 ,多 存在 于 原生 动 
物 和 大 多 数 植物 细胞 中 。 此 外 ,有 的 典 由 分 支 形 成 了 复杂 的 网 状 。 细 胞 的 功能 状态 不 同 , 赌 的 数量 也 不 同 。 
一 般 需 能 较 多 的 细胞 中 ,线粒体 数量 较 多 , 赌 的 数量 也 
多 。 赌 的 数量 与 线粒体 氧化 活性 的 强 弱 程度 有 关 。 

内 膜 表 面 不 光滑 , 贱 朝 向 线粒体 基质 的 表面 上 规则 
地 排列 有 许多 圆 球 状 颗粒 , 称 为 基本 颗粒 (elementary 
particle ) 或 P, 颗粒 (F, 因 子 ) ,由 于 它 具 有 ATP 酶 活性 ， 
故 又 称 为 F, - ATP 酶 。 利 用 磷 钨 酸 做 负 染 色 时 ,在 电镜 
下 这 种 颗粒 清晰 可 见 , 它 是 通过 细 柄 与 内 膜 相 连 ( 图 10 
-8) 。 膜 中 与 F, 因 子 相 结合 的 蛋白 质 结构 称 为 FLAT. 
因此 F, 和 Fu 因子 便 构成 了 一 个 大 的 和 蛋白质 复合 物 , 称 为 
F,F, -ATP 酶 或 ATP 合成 酶 ( ATP synthetase), ATP 合 





图 10-8 线粒体 内 膜 上 T 颗粒 负 染 色 电 镜 图 
成 酶 在 氧化 磷酸 化 中 起 偶 联 作用 ,可 将 H 梯度 势能 转 牛 心 线 粒 体 局 部 负 桨 色 电 镜 图 。 稍 头 所 指 的 贺 形 颗粒 
iio ATP. 为 内 膜 内 表面 上 的 F, 颗粒 ,通过 细 的 柄 与 内 腊 相 连 
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=. 膜 间 际 


内 膜 和 外 膜 之 间 有 一 宽 6 ~8 nm 的 较 小 间隙 , 称 为 
膜 间 障 ( intermembrane space) 。 但 有 时 某 些 部 位 的 内 、 外 膜 紧密 接触 ,没有 膜 间 队 ,为 细胞 质 基 质 中 所 合成 的 
蛋白 质 进 人 线粒体 的 部 位 ;但 在 呼吸 活 牙 时 ,间隙 扩大 ,并 充满 无 定形 液体 。 液 体 中 人 言 有 一 些 可 次 性 酶 类 、 底 
物 和 辅助 因子 。 贱 内 所 包围 的 空间 又 称 为 晴 内 院 (inner cristae space) ,与 膜 间 辽 相通 ,实际 上 是 膜 间 际 的 一 
部 分 。 


四 、 线 粒 体 基 质 


基质 为 由 内 膜 所 包围 的 空间 ,其 内 充满 匀 质 的 胶 状 物质 ,含有 蛋白 质 、 脂 质 和 一 些 有 形成 分 。 其 中 的 蛋 
白质 包括 许多 酶 类 ,如 催化 三 着 酸 循环 .脂肪 酸 氧 化 和 丙酮 酸 氧 化 等 有 关 的 酶 类 。 有 形成 分 主要 为 一 些 丝 状 
物质 .核糖 体 及 一 些 致密 颗粒 状 物质 。 丝 状 物质 主要 为 环 状 DNA 和 RNA, 所 合 核 糖 体 在 不 同 物种 的 细胞 中 
大 小 不 同 ,如 在 酵母 中 为 70 5, 在 哺乳 动物 中 为 55 S; 致 密 颗粒 状 物质 中 含有 Ca 、 ME? "或 Zn 等 ,其 中 合 
有 Ca'' 的 颗粒 状 物 质 可 能 是 磷酸 钙 的 沉积 物 , 功 能 与 贮 积 Ca* 有关, 也 可 结合 Mg ,而 线粒体 本 身 又 是 一 
个 Ca 贮存 器 ,在 一 定 程度 上 能 控制 细胞 质 中 的 Ca** 浓度 。 
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一 、 线粒体 得 部 分 的 分 离 


线粒体 是 细胞 内 一 种 非常 微小 的 细胞 器 ,要 对 其 各 部 分 进行 化 学 分 析 ,首先 必须 将 其 各 部 分 分 离开 来 。 
完整 的 线粒体 通过 差 速 离心 便 能 分 离 出 来 ,而 各 种 亚 线 粒 体 成 分 则 需要 利用 密度 梯度 离心 来 进行 分 离 。 

分 离 外 膜 一 般 有 两 种 方法 ,一 种 是 通过 低 滩 处 理 , 让 线粒体 吸水 膨胀 ,直到 把 外 膜 胀 破 , 然 后 使 剩 下 的 内 
腊 和 基质 收缩 ; 男 一 种 是 使 用 两 种 去 垢 剂 一 一 毛 地 黄 某 (digitonin) 和 Lubrol, 毛 地 黄 苷 可 使 完整 的 内 膜 与 外 
膜 分 开 。 完 整 的 内 膜 和 基质 又 称 为 线粒体 质 体 ( mitoplast) 。 外 膜 很 轻 ,要 用 强 离心 力 和 低 的 密度 梯度 才能 
分 离 出 。 外 膜 与 内 膜 分 开 后 , 便 可 分 别 对 其 酶 系统 进行 定位 和 定性 研究 。 去 掉 外 膜 后 ,线粒体 质 体 仍 能 进行 
氧化 磷酸 化 活动 ,说 明 氨 化 磁 酸化 酶 系 存在 于 线粒体 的 内 膜 上 。 去 垢 剂 Lubrol 又 可 进一步 使 线粒体 质 体 的 
内 膜 与 基质 分 离 。 线 粒 体 各 部 分 用 去 垢 剂 分 离 的 过 程 图 解 如 下 (图 10 -9) ,利用 这 种 方法 ,可 将 线粒体 各 部 
分 分 离 出 来 并 进行 生化 定性 分 析 。 


线粒体 的 化 学 成 分 主要 是 蛋白 质 和 脂 质 ,此 外 还 含有 DNA 和 RNA。 其 中 ,蛋白 质 的 含量 占线 粒 体 干 重 
的 65% ~70% , 脂 质 仅 占 25% ~30% 。 蛋 白质 和 脂 质 在 线粒体 外 膜 和 内 膜 中 的 分 布 量 有 很 大 差异 ,一般 来 
说 ,外 膜 中 蛋白 质 和 脂 质 各 占 50% ;而 内 膜 中 蛋白 质 占 80% , 脂 质 占 20% , 且 大 部 分 蛋白 质 系 ATP 酶 复合 
物 。 内 膜 的 蛋白 质 / 脂 质 高 比值 的 特点 在 线粒体 的 生物 学 功能 上 具有 重要 的 意义 。 以 天 鼠 肝 线粒体 为 例 ,内 
膜 蛋白 为 整个 线粒体 蛋白 质 含量 的 21% ,外 膜 蛋 白 占 6% 、 膜 间 逐 蛋白 占 6% ,其 余 的 67% 均 存 在 于 线粒体 
基质 中 。 线 粒 体 中 的 蛋白 质 又 可 分 为 可 溶性 和 不 溶性 两 类 ,可 溶性 蛋白 多 为 线粒体 基质 中 的 酶 和 一 定数 量 
的 膜 内 在 蛋白 质 ;不 溶性 蛋白 多 为 膜 的 必要 成 分 ,其 中 一 部 分 为 结构 蛋白 ,一 部 分 为 酶 蛋白 。 
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10-9 利用 去 垢 剂 对 钱 粒 体 各 部 分 结构 的 逐 级 分 离 图 和 解 ( 自 Avers CJ) 


线粒体 中 脂 质 含量 仅 为 25% ~30% PEARS ERR. BPE BINGE RRO RA 
克 脂 ,还 有 少量 的 磷脂 醚 肌 醇 及 其 他 胆固醇 类 。 这 些 磷脂 类 物质 在 整个 电子 传递 中 起 重要 人 作用。 一般, 外 膜 
fr AB ABR AB AR | 

除 蛋 白质 和 脂 质 外 ,线粒体 还 有 许多 辅酶 ,维生素 ,金属 离子 (如 KK' Na’ .MB Fe \Zn’* Co 等) 和 
线粒体 DNA RNA 以 及 核糖 体 等 。 


=. 线粒体 中 各 种 酶 的 定位 


线粒体 中 已 被 确认 的 约 有 120 争 种 酶 ,分 布 在 各 个 结构 组 分 中 。 其 中 37% 是 氧化 还 原 酶 ,10% 是 合成 
酶 ,水 解 酶 不 足 9% 。 由 于 线粒体 各 部 位 的 功能 不 同 , 因 此 所 含 的 酶 也 不 同 。 一 般 说 来 ,电子 传递 链 和 氧化 
磷酸 化 的 酶 仔 在 于 内 膜 中 ;参与 三 羧 酸 循环 .脂肪 酸 气 化 和 丙酮 酸 氧化 的 酶 存在 于 线粒体 基质 中 。 如 外 膜 的 
特征 酶 是 单 胺 氧化 酶 , 膜 间 际 的 特征 酶 是 腺 背 酸 激酶 ,内 膜 的 特征 酶 是 细胞 色素 氧化 酶 ,线粒体 基质 的 特征 
酶 是 苹果 酸 脱 氢 酶 。 

分 布 在 膜 间 附 中 的 酶 如 腺 苷 酸 激 酶 等 较 易 用 盐 深 液 提取 出 来 ;存在 于 基质 中 的 酶 蛋白 需要 用 机 械 的 方 


第 三 节 ”叶绿体 的 化 学 组 成 231 


=, BRK 


类 囊 体 膜 也 是 由 脂 双 分 子 层 组 成 的 单位 膜 , 内 其 有 老 种 蛋白 质 分 子 。 在 类 厢 体 膜 中 ,蛋白质 约 占 60% , 
Ae Wt 1 4 40% 。 

1. 脂 质 

类 于 体 膜 中 的 脂 质 包 插 半 和 乳糖 ,叶绿素 ,类 妆 葛 卡 素 ,以 及 二 酰 甘 油 、 省 类、 磷脂 、 破 酸 脂 等 ,其 中 乳糖 脂 
约 占 总 膜 的 40 和 。 但 蚌 , 基 粒 类 训 体 膜 与 间 质 类 寺 体 膜 在 化 学 组 成 上 义 有 量 的 差别 ( 表 11 -1)。 


Rll-1 间 质 片 屋 和 基 粒 片 屋 的 主要 成 分 


成 分 间 质 片 层 a 
总 叶绿素 278 401 
叶绿素 a 238 281 
叶绿素 b 40 130 
Proc 2.5 0.6 
B-HS +R 21 17 
oH oe 10 29 
me Be Mitt 15 20 
a+ aK 8 16 
Wi 76 66 
单 半 乳糖 甘油 二 酯 231 214 
二 半 乳 糖 甘油 二 酯 172 185 
硫酸 脂 65 59 
细胞 色素 b 1.0 3.4 
细胞 色素 工 0.5 0.7 
74 0.3 3.2 


%E: RPRBASA RINSE HAY eR. 

2. GAM 

类 囊 体 膜 中 的 蛋白质 可 分 整 台 膜 蛋 和 白 (integral membrane protein ) 和 边 周 膜 重 日 (peripheral membrane 
protein) 两 类 。 整 合 膜 蛋白 镰 骨 在 脂 双 分 子 层 中 ,提取 比较 困难 。 类 囊 体 膜 向 间 质 的 游离 面 , 边 周 膜 蛋 白 较 
多 ,而 相 邻 类 压 体 的 贴 靠 面 上 则 较 少 。F, 因 子 即 为 一 边 周 膜 蛋 白 。 还 有 一 些 蛋 白质 系 与 光合 作用 的 光 反 应 
(ATP 产生 和 还 原 物 的 形成 ) 有 二 的 酶 。 

F, 因 子 呈 球形 ,直径 为 10 nm ,相对 分 子 质量 为 325 x 10 ,很 易 为 EDTA 洗 脱 。F, 因子 由 a«.p.y.d Me 
共 5 种 肽 链 亚 基 组 成 ,其 相对 分 子 质量 分 别 为 9 x 10° 56 x10 37 x 10°17 x10 和 13 x10 。 它 的 激活 需 
要 有 莹 基 化 侣 物 如 二 硫 苏 糖 醇 的 存在 ,同时 还 需要 有 Me , 它 的 活性 不 为 塞 堆 素 所 抑制 。 

类 哥 体 膜 中 的 整合 膜 重 白 均 为 电子 或 质子 的 载 悼 蛋 昌 ,主要 有 细胞 色素 、 质 体 柄 、 质 体 蓝 说 . 铁 氧 化 还 原 
BA.MRBAR PS! PSI. RERARIRSASE MAHER , 先 把 色素 和 脂 质 去 掉 后 ,再 用 
阴离子 去 拍 剂 十 二 烷 基 硫酸 钠 (sodium dodecyl sulphate,SDS) # MHA MM. # SDS A Mp Be Se Be a IK 3} 
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析 ,发 现 有 20 余 种 多 肽 ,相对 分 子 质量 介 于 10 x10 ~100 x10 间 。 如 果 事 先 不 去 掉 色 聚 ,用 SDS fe WBE FEL UK 
可 分 离 出 两 种 叶绿素 - RAMS SP ( chlorophyll - protein complex ,CP), 即 CP1 和 CPLH。 CP | 与 光 系 统 ] 
(photosystem I ,PS 1 ) 的 活性 有 关 , 约 由 12 种 多 肽 组 成 , 占 总 膜 蛋 白 的 28% ,CP I 中 的 叶绿素 a 的 会 量 较 高 
(图 11 -5) ,叶绿素 a 与 叶绿素 bb 之 比 为 12:1。CP 了 I 与 光 系统 I 卫 ( photosystem II , PS Il ) 的 活性 有 关 , 是 一 种 
主要 的 叶绿素 复合 物 , 约 由 16 种 多 肽 组 成 , 占 总 膜 蛋 白 的 50% ,CPI 的 叶绿素 a 与 叶绿素 b 之 比 为 1:1。PS 
1 与 Ps I 在 结构 上 不 同 , PSI 含有 2 个 整合 蛋白 (D1 和 D2) 一 对 特殊 的 叶绿素 a 分 子 (Pew) 和 其 他 电子 载 
体 ,其 腔 面 结合 有 产 氧 复合 物 (图 11 -6)。 





2HO 4H+0, 


A B 


图 11-6 光 系 统 PSIE 和 PSTI 的 结构 示意 图 (Lodishk H et al 2004) 
和 A， 光 系 统 卫 反应 中 心包 括 两 种 整合 蛋白 一 一 D1 和 D2 ,特殊 的 一 对 叶 妇 索 a 分 子 和 其 他 电子 载体 。 这 些 成 分 和 类 厢 体 膜 腔 面 
的 一 种 产 氧 复 各 物 铺 各 在 一 起 。 吸 收 光子 时 ,激发 一 对 叶绿素 ST PARR eo) 提供 一 个 电子 
B， 以 Ps | 为 例 , 捕 光 复 台 物 (LHC) 吸 收 光 能 ,通过 电子 共 气 传递 从 一 个 叶绿素 分 子 传 递 到 反应 中 心 
此 外 ,类 囊 体 膜 中 的 内 在 蛋白 还 有 细胞 色素 , 质 体 醒 ( plastoquinone ) 、 质 体 蓝 素 (plastocyanin) (含有 铜 的 
蛋白 质 ) 和 铁 氧 化 还 原 蛋 白 (ferredoxin)( 属 铁 硫 蛋 白 ) 以 及 黄 素 蛋白 ( 铁 氧 化 还 原 重 白 NADP WIM). A 
胞 色素 按 光谱 可 分 为 4 种 ;细胞 色素 553(f) ,细胞 色素 563(b。) ,细胞 色素 b -559HP( 高 电位 型 ) 和 细胞 色素 
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b —S559LP( 低 电 位 型 ) 。 
三 、 间 质 


类 赛 体 的 片 层 结 构 均 是 悬浮 于 叶 录 体 间 质 中 。 间 质 主要 为 一 些 可 溶性 蛋白 成 分 ,其 中 核 酮 糖 1,5 -二 
兢 酸 着 化 酶 (RuBPcase) 大约 占 60% 。RuBP 羧 化 酶 (相对 分 子 质 量 为 5530 x103) 由 8 昌 个 大 亚 基 (相对 和 分子 质 
量 为 53 x10 ) 和 8 个 小 亚 基 ( 相 对 分 子 质量 为 14 x103:) 构 成 ,每 个 大 亚 基 上 均 含 有 一 个 催化 部 位 和 一 个 调 
节 部 位 (图 11 -7)。 间 质 中 还 含有 一 些 有 形成 分 ,如 核糖 体 .DNA RNA. 淀粉 粒 、 质 体 小 球 和 植物 铁 蛋 白 
(phytoferritin) 等 。 叶 绿 体 间 质 中 的 核糖 体 大 小 为 70 S,DNA 的 含量 低 ,每 个 叶绿体 中 为 10-s ~10-“ g。 的 
占 叶绿体 干 重 的 0.03% 。 叶 绿 体 DNA 为 环 状 分 子 ,长 约 150 nm ,每 个 叶绿体 中 含有 20 -~ 60 个 拷贝 。DNA 
分 子 通常 总 是 靠近 或 附着 在 叶绿体 内 膜 上 。 间 质 中 含有 的 RNA ,大 部 分 为 装配 成 核糖 体 的 rRNA ,其 他 为 
mRNA 和 tRNA. 
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图 11-7 RuBP Hime HBAE 
由 红 螺 旋 菌 分 离 出 的 RuBP MIL MHL PML BAA pee. 
在 活性 醴 中 被 送 化 为 氨基 甲酸 


四 、 电子 载体 在 类 训 体 膜 中 的 分 布 


类 讲 体 膜 也 具有 两 种 属性 , 即 流动 性 和 不 对 称 性 。 膜 的 不 对 称 性 除了 表现 在 外 表面 有 外 在 蛋白 分 布 外 ， 
还 表现 在 膜 内 在 蛋白 中 电子 传递 载体 的 不 对 称 排 列 。 用 免疫 学 方法 证 明 ,PS I 的 电子 受 体 ( 铁 氧化 还 原 蛋 
日 \ 铁 氧化 还 原 蛋 白 - NADP 还 原 酶 ) 位 于 膜 的 外 半 层 ,而 PS I 的 电子 供 体 ( 细 胞 色 索 bf 复 台 物 和 质 体 蓝 
系 ) 则 位 于 膜 的 内 半 层 (图 11 -8)。 

大 部 分 叶绿素 分 子 是 和 蛋白质 结合 在 一 起 ,形成 叶绿素 - 蛋白 质 复合 物 , 即 光 系 统 , 分 为 光 系 统 I 
(PST) AMZCRS CPS). HAR AAMHA AP (light - harvesting complex ,LHC) (又 称 天 线 复合 物 ,an- 
tenna complex ) 和 反应 中 心 ( reaction center) 两 部 分 。LHC 由 蛋白 质 和 几 百 个 叶绿素 分 子 ( 叶 绿 素 a 和 叶绿素 
b ,主要 为 叶绿素 a) 构 成 ,此 外 还 有 类 胡 葛 卜 率 , 它 所 含 的 叶绿素 量 为 类 训 体 叶绿素 总 量 的 40% ~ 60%。 反 
应 中 心 也 是 由 重 日 质 - 叶绿素 组 成 的 穿 膜 复合 物 ,其 中 有 一 对 特殊 的 叶绿素 a 分 子 , 其 势能 较 低 ,可 比 其 他 
叶绿素 a 分 子 吸收 较 长 波长 的 光 能 , 它 接收 光量 子 , 放 出 激发 电子 ,电子 被 传递 给 化 学 受 体 一 一 桓 。PS I 的 
反应 中 心 叶绿素 a TPF AT Pog (P 代表 色素 ;700 为 吸收 光波 波长 ,单位 为 nm) PST 的 反应 中 心 叶绿素 a 分 
Fa Pa 
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图 11-8 RRR ESAS MWA DA ( Lodish H et al,2004) 


PS I ES 43-46 Ze ME BLS BER FF DP A PC EFs) ,正常 情况 下 ,有 80% ~ 85% 分 布 
fe EFs |, AA 15% ~20% 分 布 在 EFu 上 。 而 PS 工 则 在 基 粒 和 间 质 类 琳 体 膜 上 均 有 分 布 , 且 主要 分 布 在 
EFu 上 (图 11 -9)。 在 基 粒 类 圳 体 膜 的 得 置 区 ,含有 PSI 的 颗粒 槛 穿 类 惠 体 膜 。 
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fll -9 捕 光 复 吝 物 和 反应 中 心 的 结构 (Alberts B et al,2004) 
第 四 节 光合 作 用 
一 、 光 合作 用 的 基本 过 程 
光合 作用 是 把 光 能 转化 为 化 学 键 能 的 过 程 。 光 合作 用 的 总 反应 式 可 表示 为 : 


nH,O + nCO, 一 一 [CHO]. +n0, 
然而 ,这 一 总 反应 过 程 所 涉及 的 变化 是 极其 复杂 的 。 光 合作 用 总 过 程 可 分 为 4 个 阶段 :第 工 阶段 ,吸收 
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细胞 内 成 对 存在 的 两 个 中 心 粒 总 是 在 一 端 相互 垂直 排列 。 每 一 中 心 粒 的 直径 为 0.16 ~0.23 hm, 长 度 一 般 
为 0.16 ~5.6 pm, 差 别 较 大 。 三 联 体 包括 3 条 微 管 , 由 内 向 外 分 别 被 编号 为 A.B、C( 或 1.2.3) 亚 经 ,3 iM OP 
行 排 列 成 片 状 三 联 体 结构 ,只 有 A 管 是 完全 的 微 管 且 与 中 心 粒 的 轴 心 向 外 伸 出 的 辐射 状 的 细 丝 相连 。9 组 三 
联 体 按 一 定 的 角度 规则 排列 ,形成 了 风车 状 。 三 联 体 之 间 有 细 丝 相连 , 且 在 每 一 三 联 体 的 外 侧 均 有 被 称 为 随 体 
的 致密 物质 存在 (图 12-18)。 
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B 
FA 12-18 中 心 粒 的 横 切 面 和 立体 结构 (Gerald Karp ,2002) 
.中心 于 结构 烧 切 面 的 电镜 图 B. PRA OC. 立体 结构 模式 图 


(二 ) 中 心 粒 的 发 生 

在 中 心 粒 周围 物质 中 含有 数 百 个 由 13 个 y 微 管 蛋 白 和 其 他 蛋白 质 构 成 的 y 微 管 蛋 白 环 状 复合 体 
(yTuRC) 。 每 一 个 yTuRC 是 一 条 微 管 形成 的 起 点 ,oa8 微 管 蛋白 二 琅 体 以 一 定 的 方向 添加 到 y 微 管 重 日 上 。 这 
样 ,每 条 微 管 的 起 始 端 便 埋藏 在 中 心 粒 周围 物质 中 ,而 以 正 端 向 外 生长 (图 12 - 19), yTuRC 是 微 管 生成 的 真 
正 的 诱导 起 点 ,起 * 晶 种 "的 作用 ,而 中 心 粒 不 起 决定 作用 。 实 验 表 明 , 只 要 有 yTuRC 存在 即 可 引导 微 管 生 长 ， 
而 且 所 需要 的 微 管 蛋 白 的 浓度 要 比 在 体外 低 得 多 。 由 此 可 见 ,植物 细胞 中 无 中 心 粒 ,并 不 能 证 明 无 微 管 组 织 中 心 。 
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图 12 -19 中 心 粒 中 的 y 微 管 蛋白 环 与 微 管 生长 的 关系 图 解 ( Alberts,2002) 
A， 中 心 体 中 的 无 定形 基质 中 人 言 有 7 微 管 蛋白 环 , 它 是 微 管 生长 的 起 始 部 位 
B. 附着 有 徽 管 的 中 心 体 , 微 管 的 负 端 ( - ) 埋藏 在 中 心 体 中 
中 心 粒 在 细胞 内 具有 自我 装配 的 能 力 。 在 分 裂 后 的 子 细 胞 中 ,一 对 中 心 粒 在 一 端 互相 垂直 排列 ;到 了 
G, 期 后 ,两 中 心 粒 略 微分 开 ; 进 入 5S 期 后 ,在 每 一 中 心 粒 的 近 端 附近 出 现 一 短 的 中 心 粒 , 称 为 前 中 心 粒 (pro- 
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centriole) ;至 分 要 前 期 ,前 中 心 粕 延长 ,从 而 形成 两 修成 熟 的 中 心 粒 。 在 猴 配 时 , 诈 先 形成 由 9 ee i 
成 的 环 ,9 条 单 丝 即 成 为 将 来 的 A 亚 丝 ;然后 ,B 亚 丝 再 以 ”CC 字形 ( 横 切 面 ) 装 配 到 A 亚 丝 上 ;最 后 ，C 字 
形 的 C 亚 丝 再 装配 到 B 亚 丝 上 ,此 时 三 联 体 装 配 完成 ,形成 了 前 中 心 粒 。 前 中 心 粒 一 旦 形成 , 便 进 一 步 延 长 
(直径 不 变 ) ,直至 形成 成 熟 的 中 心 粒 。 

成 熟 中 心 粒 并 不 是 新 中 心 粒 形 成 的 先决 条 件 ,在 无 中 心 粒 的 条 件 下 ,也 可 形成 新 的 中 心 粒 。 例 如 , 丽 怀 、 
蕨 类 植物 和 上 古 裸 子 植 物 ( 如 苏铁 ) 等 ,其 所 有 的 细胞 中 均 没有 中 心 粒 。 但 这 些 植物 的 特定 细胞 可 以 产生 带 革 
毛 的 精子 ,这 些 细 胞 在 临近 产生 精子 时 ,出 现 了 中 心 粒 。 又 如 原生 动物 纳 氏 虫 属 (Waegleria)j ,能 以 变形 虫 和 
自由 游 动 的 鞭毛 虫 两 种 状态 生存 。 当 处 于 变形 虫 状态 时 ,无 中 心 粒 ; 而 当 问 著 毛 虫 转 变 时 ,在 30 min 内 便 能 
形成 中 心 粒 。 由 此 可 见 , 新 中 心 粒 的 形成 与 成 熟 中 心 粒 存在 与 理 没 有 必然 的 联系 。 


二 、 FEARS 


纤毛 和 先 毛 具有 运动 功能 ,是 细胞 表面 的 特 化 结构 。 有 的 细胞 靠 纤 毛 或 次 毛 运 动 在 液体 中 穿行 ,如 原生 
动物 中 的 蒜 毛 虫 和 纤毛 虫 . 某 些 单 胞 莹 类 ,高 等 动物 的 精子 等 。 
有 的 带 纤毛 的 细胞 ,如 高 等 动物 的 呼吸 道上 皮 细 胞 ,本 身 固定 
不 动 , 而 是 靠 纤 毛 有 规律 的 摆动 ,运送 物质 越过 细胞 表面 。 纤 
毛 摆 动 的 频率 相当 高 ,如 蛙 喉 上 皮 的 纤毛 每 秒 钟 可 摆动 10 ~ 
17 次 (图 12-20), 

(一 ) 结构 

纤毛 和 凑 毛 在 来 源 和 结构 上 基本 相同 。 所 不 同 的 是 ,就 一 
个 细胞 而 论 ,纤毛 短 而 多 ,而 鞭毛 则 长 而 少 。 纤 毛 长 5 ~10 hm, 直 
径 为 0.3 ~0.5 hm, 每 个 细胞 上 有 两 三 百 根 。 和 鞭毛 的 长 度 可 超 
过 150 km ,每 个 细胞 上 一 般 只 有 一 到 数 根 。 只 有 某 些 原生 动 
物 和 有 的 植物 精子 可 带 有 几 千 根 几 毛 。 

纤毛 在 整体 结构 上 包括 三 部 分 。 山 纤毛 本 体 : 由 细胞 游 
离 面向 外 伸 出 的 细 柱 状 罕 起 ,表面 上 包 有 一 层 质 膜 。 凶 基体 
(basal body 或 kinetosome) :纤毛 基部 的 质 腊 下 方 的 圆 简 形 结 | 本 
ROT Hom Jems oasea mR Jem MTOC 的 。。 国 世 20 HAIR 
eH. @ 纤毛 小 根 (eiliary rootlet) : 某 些 细胞 从 基体 可 发 出 纤 a 
E/)8, KFRWFE)DRAARA. ARO )DRA BRE ~7 nm 粗 的 平行 微 丝 组 成 。 小 根除 
有 固定 纤毛 的 作用 外 ,还 有 收缩 作用 , 横 纹 处 具有 ATP ABT TE. 

此 外 ,在 基体 的 一 仙 , 从 2 -3 个 三 联 体 上 伸 出 由 微 丝 组 成 的 突起 , 称 为 基 足 (basal feet) 。 基 足 的 不 对 称 
性 与 纤毛 的 摆动 方向 有 关 。 

轴 丝 是 纤毛 本 体 的 内 部 由 微 管 及 其 相关 和 蛋白 组 成 的 芯 。 大 多 数 纤 毛 的 轴 丝 是 属于 9 +2 类 型 的 ,外 周 为 
9 组 二 联 丝 微 管 规则 排列 一 图 , 称 为 外 周二 联 丝 (peripheral doublet) 。 每 组 外 周二 联 丝 是 由 两 条 微 管 组 成 ， 
一 条 为 整 管 , 称 为 A 亚 丝 (A subfiber) , 另 一 条 为 “C" 字形 的 半 联 钥 BUH, APRA be — ce fel ES 
着 许多 短 臂 ,每 一 水 平 上 有 了 两 条 ,外侧 者 为 外 臂 ,内 侧 者 为 内 臂 。 短 臂 伸 出 的 方向 朝 着 近邻 的 外 周二 联 丝 的 
B 亚 丝 。A 亚 毕 为 一 条 整 管 , 由 13 条 原 丝 组 成 ;B 亚 丝 为 一 半 管 ,由 10 条 (或 11 条) 原 经 组 成 ,与 A 亚 经 其 
用 3 条 原 丝 。 轴 丝 中 央 有 两 条 微 管 , 称 为 中 央 徽 管 。 中 央 微 管 的 外 周 包围 一 层 蛋 白质 性 质 的 畏 , 称 为 中 央 蒜 
(central sheath ) 。 外 周二 联 丝 之 间 有 连接 , 称 为 二 联 丝 间 连 桥 (interdoublet link ) 。 外 周二 联 丝 和 中 央 鞘 之 间 也 
有 连接 , 称 为 放射 辐 ( radial spoke)。 放 射 辐 由 A 亚 丝 伸 出 , 近 中 央 鞘 一 端 脱 大 , 称 为 辐 头 (图 12 -21)。9 组 外 
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依次 编号 。 两 条 中 央 微 管 ,一 条 与 第 三 组 (d3) 相 对 , 另 一 条 与 第 八 组 (d8) 相 对 ,因而 分 别 定 为 中 央 微 管 3(cm3 ) 
和 中 央 微 管 8(cm8)。 轴 丝 中 ,周围 微 管 的 直径 为 18 ~25 nm, 比 中 央 微 管 稍 大 些 ; 周 围 微 管 中 ,A Pe Be 
更 接近 于 轴 。 各 种 微 管 在 纤毛 项 端的 延伸 程度 不 同 , 中 央 微 管 最 长 ,可 达 纤 毛 顶端 ,A 亚 丝 较 短 ,B 亚 丝 最 短 。 
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12-21 绿 若 细胞 鞭毛 横 切 面 的 电镜 图 及 其 模式 图 解 ( Alberts,2002) 
A. 在 焉 毛 横 切面 上 ,"9 +2" 型 轴 冯 结构 清晰 可 辨 ” B. REHM 


有 的 细胞 ,纤毛 轴 丝 中 无 中 央 微 管 ,属于 9+0 型 。 这 种 类 型 的 纤毛 为 不 动 纤毛 ,如 内 耳 前 庭 毛 细胞 上 的 
纤毛 。 也 有 的 细胞 ,如 扁 形 虫 则 属于 9+1 型 。 

基体 的 近 端 为 开口 , 远 端 (向 纤毛 的 一 端 ) 为 一 层 物质 所 封闭 ,这 层 物 质 称 为 基板 (basal plate) 或 纤毛 板 
(ciliary plate) (图 12 -22) ,外 周二 联 丝 则 穿 过 基板 同 相 应 的 基体 微 管 连接 。 基 体 的 每 组 微 管 比 轴 丝 的 二 联 
丝 多 了 一 条 [C 管 ,形成 了 三 联 丝 , 故 一 个 基体 即 为 一 中 心 粒 。 
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转 12-22 纤毛 纵 切 面 的 电镜 图 (A) 及 模式 图 解 (B) ( Gerald Karp,2002) 
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(二 ) 化 学 组 成 

轴 丝 经 过 离心 纯化 ,分 析出 含有 三 种 蛋白 。 轴 丝 中 的 微 管 与 细胞 质 中 的 微 管 一 样 ,也 是 由 微 管 重 日 聚合 
而 成 。 实 际 上 ,征管 蛋白 是 关系 密切 的 一 类 蛋白 ,A 亚 丝 的 微 管 蛋白 与 B 亚 丝 中 的 不 完全 相同 ,单条 徽 管 的 
微 管 蛋 白带 有 一 个 能 与 秋水 仙 素 结合 的 部 位 ,而 二 联 丝 微 管 中 的 微 管 蛋 白 则 缺乏 这 种 结合 部 位 。 通 常 这 一 
结合 部 位 为 鸟 昔 二 磷酸 (GDP) 所 占据 ,秋水 仙 素 可 干扰 CDP 与 单条 微 管 的 微 管 重 日 缘 合 。 

轴 丝 中 的 另 一 种 蛋白 称 为 动力 蛋白 (dynein) 。 动 力 蛋白 是 一 种 高 相对 分 子 质量 (3 x10 ~4x10 ) 的 ATP 
酶 ,能 为 Mg 和 Ca 所 激活 , 约 占 纤毛 总 蛋白 量 的 8% 。 动 力 蛋白 是 构成 A 亚 丝 上 的 短 辟 的 主要 成 分 (图 12 - 
23)。 如 果 去 掉 轴 丝 中 的 动力 蛋白 , 则 短 臂 消失。 如 果 再 加 回 动力 蛋白 , 短 辟 又 恢复 。A 亚 丝 上 的 动力 重 日 辟 
的 ATP 酶 活性 占 纤毛 ATP 酶 总 活性 的 50% ,其 余 的 ATP 酶 活性 为 辐 头 所 占有 。 经 电泳 测 定 ,动力 蛋 日 避 分 为 ] 
和 了 [两 种 ,同时 在 A 亚 丝 的 璧 内 存在 。A 亚 丝 短 臂 中 的 ATP 酶 活性 主要 由 动力 蛋白 I 承担 。 动 力 重 日 是 纤毛 运 
动 的 动力 来 源 ,在 它 的 具有 ATP 酶 活性 的 头 部 与 基部 之 间 具 有 和 柔韧 的 颈 部 ,使 头 部 的 方向 能 够 改变 。 如 且 用 抗 
动力 蛋白 抗体 处 理 纤毛 , 则 可 形成 动力 蛋白 -抗体 复合 物 HARARE ,纤毛 也 失去 了 运动 能 力 。 
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图 12-23 纤毛 动力 蛋 自 与 部 分 纤毛 的 冷冻 人 蚀刻 电镜 照片 及 其 模式 图 解 (Alberts,2002 ) 
A. 是 毛 动力 重 白 的 电镜 照片 ,有 3 十 球形 头 部 B， 部 务 旦 毛 的 冷冻 蚀刻 电镜 照片 ,从 外 周二 联 丝 的 A 微 管 上 
规则 伸 出 动力 蛋白 璧 ,与 相 廓 外 周二 联 些 的 了 B 微 管 接 触 ”C. 是 毛 动力 重 昌 集 合体 的 模式 图 解 


第 三 种 蛋白 称 为 连接 蛋白 (nexin) ,由 二 联 丝 连 桥 之 中 分 离 出 来 。 其 相对 分 子 质量 为 15 x10 ~ 16 x 
10° ,可 能 对 保持 运动 中 的 纤毛 的 整体 性 有 一 定 作 用 。 

此 外 ,根据 胰 蛋 白 酶 消化 的 实验 鉴定 ,放射 辐 和 中 央 鞘 也 属于 由 蛋 日 成 分 构成 的 。 

(=) 纤毛 和 和 蒜 毛 运动 的 机 制 

纤毛 运动 是 摆动 ,是 由 相 邻 二 联 丝 间 相 互 滑动 引起 的 。 最 早 提 出 滑动 模型 的 是 Afzeliust 1959)。 但 当时 
还 没有 得 到 直接 的 证 据 支持 这 一 假说 。1968 年 ,Satir 等 人 通过 对 弯曲 和 伸 直 纤毛 各 段 切 面 的 电镜 观察 , 推 
想 有 是 外 周二 联 丝 间 彼 此 滑动 引起 纤毛 弯曲 。 二 联 丝 微 管 本 身 并 不 收缩 ,从 而 提出 了 纤毛 摆动 的 币 管 滑动 假 
i, (sliding microtubule hypothesis)。 目 前 这 一 假说 得 到 TRAE MSL. 

根据 微 管 滑动 假说 ,动力 蛋白 臂 为 纤毛 运动 提供 了 动力 。 动 力 蛋 白 臂 的 基部 结合 于 外 周二 联 丝 的 A 亚 
丝 上 ,在 柔软 颈 部 另 一 端的 头 部 具有 ATP 酶 活性 ,可 与 相 邻 一 组 二 联 给 的 B 亚 基 结合 (图 12 -24)。 这 一 循 
环 的 滑动 步骤 可 分 为 4 步 :四 外 周二 联 丝 A 亚 丝 上 的 动力 蛋白 臂 头 部 结合 到 相 邻 二 联 丝 的 B 亚 丝 上 。 包 动力 
蛋白 分 子 发 生 构 和 象 变化 ,牵动 相 邻 二 联 丝 向 鞭毛 ” +" 极 滑 动 。 色 动力 蛋白 臂 与 相 邻 二 联 丝 的 B 亚 丝 脱 离 。 
@® 动力 蛋白 分 子 构象 恢复 ,重新 进 人 下 一 轮 循 环 。 

另 一 方面 ,由 于 相 邻 二 联 丝 微 管 之 间 存 在 有 桥 式 连 接 , 因 而 对 这 一 滑动 具有 阻碍 作用 。 但 动力 重 日 的 存在 ,可 
利用 其 头 部 的 ATP 酶 活性 水 解 ATP 为 轴 丝 弯曲 提供 动力 ,动力 蛋白 恒 成 为 轴 丝 弯曲 的 动力 源 果 (图 12 - 25) 
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fF |i] Bt ( perinuclear space ) 。 在 核 被 膜 的 许多 部 位 ,内 、 外 核 膜 相 互 融 人 台 , 形 成 通道 , 称 为 核 孔 (nuclear pore) 。 
每 一 核 孔 是 由 一 个 极为 精密 复杂 的 结构 所 形成 ,此 结构 称 为 核 孔 复合 体 (nuclear pore complex) ,在 细胞 质 与 
细胞 核 之 间 的 物质 运输 和 信息 交流 方面 具有 重要 的 生物 学 功能 。 


一 、 BRR 


(一 ) 核 被 腊 的 第 构 

核 被 膜 由 内 外 两 屋 大 致 平行 的 膜 组 成 。 每 层 膜 的 厚度 均 为 7.5 nm。 向 着 胞 质 侧 的 一 层 核 膜 称 为 外 核 
if (outer membrane) ,常常 与 粮 面 内 质 网 相连 ,其 胞 质 面 上 附 有 大 量 核糖 体 颗粒 。 近 核 质 侧 的 一 层 核 膜 为 内 
核 膜 (inner membrane) ,其 内 表面 光滑 ,含有 一 些 特异 性 的 蛋白 质 , 如 核 纤 层 和 蛋白 B 的 受 体 等 。 内 外 层 核 膜 
之 间 的 核 周 隙 宽 20 ~40 nm ,与 糙 面 内 质 网 腔 相 通 ,因此 有 人 认为 核 被 膜 系 由 内 质 网 延伸 而 成 。 

核 孔 是 贯通 核 被 膜 的 细胞 质 与 核 质 间 的 环形 通道 (图 13 -2)。 在 电镜 下 ,可 看 到 核 孔 在 核 被 膜 上 的 规 
则 排列 , 且 总 是 可 看 到 其 中 有 颗粒 状 的 致密 电子 物质 存在 (图 13 -3)。 靠 近 核 筷 处 的 核 膜 在 化 学 组 成 上 与 
其 他 处 的 核 膜 不 同 , 特 称 为 孔 膜 区 (pore membrane domain) ,其 特征 性 蛋白 为 一 种 器 膜 糖 重 日 gp210， 





BFL. 0.1 pm 
B 
Hi3-2 核 被 腊 的 模式 图 解 及 其 超 微 结 槐 图 13-3 核 孔 的 电镜 结构 及 其 在 植被 及 上 的 排列 
( Karp G,2002; Franke W 页 ,1981) ( Werner Franke et al,1981;Branton D,1971) 
A. BRR 8B. 核 被 膜 的 电镜 图 。 A. 核 孔 时 构 的 秆 射电 镜 有 照片 B. RRR oe 
NPC : 核 孔 复 训 体 NM: Be RHC: 异 染色 质 蚀刻 电镜 照片 , 示 核 孔 在 核 被 膜 上 的 排列 


(二 ) 核 被 膜 的 功能 

核 被 膜 将 细胞 分 隔 成 细胞 质 和 细胞 核 两 个 区 域 ,从 而 使 遗传 物质 的 复制 和 转录 与 蛋白 质 的 生物 合成 在 
时 间 和 空间 上 分 隔 开 来 ,保证 各 种 生命 活动 之 间 互 不 干扰 而 又 有 条 不 大 地 协调 进行 。 核 筷 复 合体 是 核 ,、 质 之 
间 物 质 交 换 与 信息 交流 的 通道 。 

在 真 核 细胞 的 细胞 周期 中 , 核 被 膜 有 规律 地 解体 与 重建 。 在 有 丝 分 型 前 期 , 核 纤 层 去 装配 而 解体 , 双 层 
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校 膜 分 解 成 单 层 膜 泡 ;到 分 裂 末 期 , 核 被 腊 则 开始 围绕 染色 体重 新 形成 。 
二 、 核 孔 复 合体 


核 孔 是 胞 质 与 核 质 之 间 物 质 交换 的 通道 ,直径 约 9 nm。 每 一 个 核 孔 都 是 由 结构 精密 的 核 孔 复合 体 (mu- 
clear pore complex, NPC) 构 成 。 在 醇 母 中 核 孔 复合 体 大 约 由 50 种 不 同 的 蛋白 质 组 成 ,在 背 椎 动物 中 则 大 约 
可 达 100 种 。 组 成 核 孔 复合 体 的 蛋白 质 称 为 核 孔 蛋白 (nucleoporin)。 核 了 筷 复 合体 的 数量 随 细胞 种 类 ,转录 
活性 不 同 而 有 较 大 差异 。 一 般 ,哺乳 类 细胞 核 孔 复合 体 的 数量 为 3 000 ~4 000 个 (11 个 /pm ), 而 扑 蜡 卵 母 
细胞 可 高 达 3.8 x10' 个 (60 个 /pm )。 另 外 ,在 不 同 的 生理 状态 下 , 核 筷 复合 体 的 数量 也 会 改变 。 如 黑 蚜 中 
无 转录 活性 的 成 熟 红细胞 ,其 核 孔 复 合体 的 数量 由 11 个 /pm 减少 为 3 个 /jm ,整个 核 被 膜 上 只 有 150 ~ 
300 个 。 此 外 , 核 孔 复合 体 的 数量 还 与 基因 的 转录 活性 有 关 。 转 录 活 性 旺盛 时 ,数量 增加 。 

(一 ) 核 孔 复合 体 的 结构 

核 孔 复 人 台 体 的 相对 分 子 质量 很 大 ,在 脊椎 动物 中 约 为 125 x 10 ,为 核糖 体 的 30 倍 ;在 酵母 中 至 少 也 有 
66 x 10" 。 核 孔 复合 体 在 进化 上 高 度 保 守 ,从 酵母 到 人 类 , 核 孔 蛋白 都 具有 很 高 的 同 源 性 。 

自 1970 年 Franke .Roberts 等 学 者 最 早 提出 核 孔 复合 体 的 模型 以 来 ,先后 出 现 了 多 种 模型 。 比 较 着 名 的 
有 纤 经 模型 (Franke et al,1974) .滴漏 样 模型 (Ris H ,1991) 和 圆柱 模型 (Akey C W,1993), 1998 年 ,M. Ohno 
等 在 总 结 前 人 研究 结果 的 基础 上 ,又 提出 了 核 孔 复合 体 的 一 个 新 的 结构 模型 : 核 篮 模 型 。 下 面 根 据 核 篮 模型 
对 核 孔 复合 体 的 结构 作 简 要 介绍 。 

核 孔 复合 体 由 4 部 分 组 成 :中 主体 是 呈 8 个 对 称 分 布 的 跨 膜 的 辐射 状 结构 , 称 为 辐 (spoke) ,这 些 环 状 
辐射 结构 围绕 在 中 央 运 输 体 的 周围 。 辐 射 状 结构 插 人 到 双 层 核 膜 的 膜 间 际 中 ,将 核 孔 复合 体 固 定 到 核 腊 中。 
Q 在 核 筷 复合 体 胞 质 面 的 环 状 结构 为 胞 质 环 (cytoplasmic ring), @ 在 核 扎 复合 体 核 质 面 的 扎 环 状 纺 构 为 
核 质 环 (nucleoplasmic ring) 。 二 环 性 质 相 似 , 只 是 大 小 和 形状 不 同 。 它 们 构成 了 核 孔 的 内 、 外 口 ,分 别 与 内 、 
外 屋 核 膜 相 连 。 胞 质 环 带 有 8 根 长 30 ~50 nm 的 胞 质 丝 , 伸 人 到 胞 质 中 ;而 核 质 环 则 向 核 质 中 伸 出 8 根 长 约 
100 nm 的 细 纤 维 ,其 末端 被 一 端 环 (terminal ring) (直径 约 60 nm) 连 接 在 一 起 ,形成 一 种 捕 人 鱼 笼 式 的 结构 , 称 
Ky WE (nuclear basket), @ 校 筷 中 央 为 一 简 状 结构 , 称 为 中 央 运 输 体 (central transporter) (#1 13-4), PR 
运输 体 可 发 生 构象 变化 ,体积 大 的 大 分 子 通过 时 ,其 孔径 可 扩张 增 大 。 
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fH 13-4 校 孔 复 合体 的 模式 图 解 及 其 电镜 照片 (Goldberg MW et al,1992) 
A， 核 孔 复 各 体 的 结构 模型 , 核 质 环 向 核 质 伸 出 8 Se ei - 端 环 相连 ,形成 核 篮 结 构 
B、 核 筷 复 合体 电镜 照片 的 胞 质 面 C. 核 孔 复 人 台 体 电镜 照片 的 核 质 面 


1H + , 核 环 直接 与 核 纤 层 相连 ,与 核 孔 复合 体 在 核 膜 上 的 定位 和 分 布 有 关 。 


(二 ) 组 成 核 孔 复合 体 的 蛋白 质 


组 成 核 孔 复合 体 的 核 孔 蛋白 有 一 类 的 C 端 域 含有 多 个 由 富 合共 丙 氨 酸 (F) 和 甘氨酸 (G) 的 重复 序列 ， 


这 类 核 筷 重 日 称 为 FG 核 孔 蛋白 (FG - nucleoporin ) 。 


重复 序列 称 为 FG 重复 (FG - repeat), RH BILAA 


时 在 NPC 的 中 央 运 输 体 通道 的 内 壁 上 ,此 外 也 存在 于 核 篮 和 细胞 质 丝 上 。FG 重复 是 短 的 疏水 性 序列 ,在 核 
刊 运输 功能 中 起 重要 作用 。FG 核 孔 蛋白 的 亲 水 链 在 中 央 运 输 体 通 道中 构成 网 ,可 限制 相对 分 子 质量 大 于 


60 x10 的 大 和 蛋白质 分 子 扩散 穿 过 通道 。 
(=) 核 孔 复 合体 的 功能 


核 孔 的 主要 功能 是 细胞 质 与 细胞 核 之 间 的 物质 通道 。 但 大 的 蛋白 质 分 子 通 过 核 筷 进出 核 的 机 制 较 复 浅 。 

大 量 的 蛋白 质 参 与 了 核 孔 的 运输 ,其 中 核 转 运 蛋白 (karyopherin) 是 一 类 与 之 相关 的 蛋白 家 族 ， 即 核 运 输 
受 体 蛋 白 。 它 既 可 和 运载 物 结合 ,也 可 被 核 孔 蛋白 所 识别 和 结合 。 核 转 运 蛋 白 的 功能 是 协助 运载 物 被 运 进 
或 运 出 细胞 核 。 核 转运 蛋白 a 称 为 输入 蛋白 (importin) 负责 将 蛋白 从 细胞 质 运 进 细 胞 核 ; 而 核 转运 生日 
B2 - Ran 称 为 输出 蛋白 (exportin) , 则 负责 核 内 运载 物 转运 到 细胞 质 的 运输 (图 13 -5)。 


|. BRAM fA 
核 中 所 有 的 蛋白 质 均 是 在 细胞 质 中 合成 ,然后 经 
核 孔 复合 体 运 到 核 内 执行 功能 的 蛋白 质 , 如 核 压 和 蛋 日 
(nucleoplasmin) (一 种 酸性 大 的 核 蛋 白 ,由 头 、 尾 两 部 
组 成 ,此 蛋白 与 核 小 体 的 装配 有 关 ) 便 是 一 种 含量 直 
富 的 亲 核 蛋白 质 , 具 有 较 大 的 头 部 和 细 长 的 尾部 两 个 
不 同 的 结构 域 ,尽管 很 大 ,但 仍 能 通过 核 孔 进入 核 内 。 
利用 蛋白 酶 水 解法 进行 一 定 程度 的 水 解 , 可 把 核 质 重 
白 的 头 部 和 尾部 切 开 ,分 别 将 头 部 和 尾部 注 人 细胞 质 
中 ,发 现 细 长 的 尾部 能 进入 核 内 ,而 较 大 的 头 部 不 能 
进 人 核 。 头 部 不 能 进 人 核 内 ,是否 仅 仅 是 因为 它 太 大 
Te? 如 果 将 尾部 结合 到 直径 20 nm HRA 
上 ,结果 发 现 ,结合 有 尾部 的 胶体 金 颗粒 尽管 很 大 ,但 
仍 能 通过 核 孔 进入 核 内 (图 13 -6)。 因 此 很 显然 在 
尾部 可 能 存在 有 一 种 能 控制 核 质 蛋白 进入 核 内 的 信 


LE ® 
at ze © 核糖 体 


Py 






= 7 
(小 分 于 、 离 
子 及 代谢 物 ) 


RNA/RNP 


Hi3-5 经 由 核 孔 复 合体 的 核 质 间 双 向 运输 的 路 线 图 解 
NBP: 核 定位 信和 号 结合 蛋白 NLS: 核 定位 信号 CLS: 细 胞 质 定位 信号 
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号 ,就 是 在 它 的 引 寻 下 , 才 使 得 很 大 的 核 质 蛋白 能 进入 核 内 。 经 研究 发 现 , 亲 核 蛋白 均 含 有 一 段 特殊 的 氨基 
酸 序列 , 称 为 核 输 入 信号 (nuclear import signal) ,又 称 为 核定 位 信号 (nuclear localization signal,NLS) 它 是 由 4 
~8 个 所 基 酸 构成 的 一 个 短 肽 , 富 食 Lys、Arg 和 Pro 等 带 正 电 的 氨基 酸 。 此 信和 号 与 信号 肽 不 同 的 是 它 可 以 定 
位 在 亲 核 重 日 的 不 同 部 位 ,而 不 仅仅 是 位 于 N 端 ,而 且 在 进 人 核 后 也 不 被 切除 。 


蛋白 质 的 部 分 水 解 ry 


Lie Sagas Co eS 
e—— ty A: a 


具 放 射 活 性 具 放 射 活 具 放 射 活 
的 核 质 蛋白 性 的 头 部 性 的 尾部 











不 进入 核 





可 进入 楼 
图 13 -6 +A SAMA 


第 一 个 被 证 实 具 有 核 输入 信号 的 亲 核 蛋白 是 病毒 SV40 的 T 了 抗原 ,该 蛋白 是 SV40 在 宿主 细胞 核 中 复制 
病毒 DNA 所 必需 的 一 种 调控 蛋白。T 抗原 在 细胞 质 中 被 合成 后 ,很 快 进入 细胞 核 内 ,启动 病毒 DNA 在 核 内 
的 复制 。 在 T 抗 原 中 发 现 有 一 段 “ Pro - Lys -Lys -Lys -~ Arg - Lys - Val" 序 列 为 核 输入 信号, 且 当 其 中 某 个 
氨基 酸 残 基 如 第 四 位 的 Lys 突变 为 Thr 时 ,T 抗 原 便 不 能 进 信 细胞核 。 但 到 目前 为 止 ,在 已 鉴定 出 的 多 种 不 
同 核 输 人 信号 之 间 还 未 发 现 有 共同 的 特征 性 序列 。 

亲 核 重 日 经 核 孔 复 合体 主动 运输 被 运 进 核 , 除 要 依赖 核 输 人 信号 外 ,还 是 一 个 载体 介 导 的 过 程 , 需 要 有 
其 他 重 日 质 协助 。 现 发 现 , 这 类 和 蛋白 质 有 4 种 :(D Ran( HK CHA). @ 核 运输 因子 2(nuclear transport 
factor 2) 。@@ 输入 蛋白 a(importin a)。 四 输入 蛋白 B(importin B) 。Ran 可 以 2 种 形式 存在 ,一 种 与 GTP 结 
合 , 男 一 种 是 CTP 水 解 , 与 GDP 结合 。 两 种 输入 蛋白 形成 一 个 核 输入 受 体 (nuclear -~ importin receptor) 异 二 
RK, ao 亚 基 与 运载 物 蛋 白 的 NL 结合 ,进入 核 ;B 亚 基 则 与 FG 核 孔 蛋白 的 FG 重复 结合 。 

单 体 运载 物 在 细胞 质 中 与 含 对 应 的 NLS 蛋白质 结 合 , 形 成 双 分 子 运载 物 复合 物 ( bimolecular cargo com- 
plex) 。 复 合 物 通 过 与 NPC 通道 的 FG 核 孔 蛋白 中 的 FG 重复 发 生 连 续 交 圭 的 结合 与 分 离 , 穿 过 NPC 中 央 通 
道 。 阶 梯 排 列 的 FG 重复 类 似 于 运载 物 复合 物 穿 过 NPC 的 “台阶 " ,复合 物 沿 台阶 穿 过 中 央 通 道 。 当 运载 物 
复合 物 抵达 核 夺 中 后 ,输入 蛋 日 与 Ran: GTP 相互 作用 ,引起 输入 蛋白 发 生 构象 变化 ,降低 了 与 NLS 的 亲 和 
力 , 从 而 将 运载 物 释 放 到 核 质 中 。 随 之 ,Ran' GTP 又 与 运载 物 结合 成 复合 物 ,扩散 至 NPC ,重新 又 与 FG 重 
复发 生 瞬 时 性 的 相互 作用 (图 13 -7A)。 
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二 、 核 仁 的 功能 


核 仁 是 rRNA(5.8S.18 S.,28 S rRNA) 转 录 ,pre -rRNA 加 工 及 核糖 体 亚 单位 组 装 的 场所 (图 13 -39)。 
另外 , 核 仁 也 参与 许多 核 内 及 核 质 间 的 运输 过 程 。 包 括 核 糖 体 蛋白 及 5 S rRNA( 在 核 内 其 他 地 方 转录 ) 的 运 
进 和 核糖 体 亚 单位 的 运 出 核 仁 。 核 仁 的 致密 纤维 组 分 的 纤维 状 物质 是 由 新 合成 的 rRNA 结合 上 重 日 奈 所 组 
成 的 核糖 核 蛋 白 (RNP) RNP 进一步 装配 成 核 仁 颗粒 , 即 成 熟 程度 不 同 的 核糖 体 亚 单位 前 体 。 用 H - RR 
了 啶 核 昔 做 放射 自 显 影 表 明 ,放射 性 首先 出 现在 致密 纤维 组 分 区 域 ,然后 进 和 人 颗粒 区 。 这 说 明 核 仁 功能 活动 的 
顺序 是 核 仁 DNA 一 致密 纤维 组 分 一 颗粒 区 。 装 配 成 的 核糖 体 颗粒 经 核 筷 进 入 细胞 质 。 






oa ’ 
40S 亚 单 位 ss 608 亚 单位 
图 13 -39 核 仁 在 核 精 体 的 全 成 与 组 装 中 的 功能 图 解 ( Alberts B et al ,2002) 


核 仁 除 了 作为 “核糖 体 工 厂 " 之 外 ,近年 来 的 研究 表明 它 还 有 其 他 一 些 重要 的 调节 功能 ,因此 认为 核 仁 
是 一 种 多 功能 的 结构 。 核 仁 调控 许多 细胞 周期 监控 点 控制 蛋白 的 扣押 (sequestration ) ,如 Mdm2( 与 p53 连 
接 ) ,Cdel14( 一 个 促进 细胞 退出 有 丝 分 型 的 蛋白 磷酸 酶 ) 和 Pch2 (为 利用 监控 点 控制 减 数 分 裂 周 期 进程 暂停 
所 必需 )。 此 外 的 研究 还 表明 , 核 仁 在 细胞 增殖 及 存活 方面 也 发 挥 着 重要 作用 。 
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在 热 . 电 高 辐射, 拟 辐 射 药物 育 树 碱 等 特定 胁迫 条 件 下 , 核 仁 又 具有 与 核 仁 蛋白 (mucleolin) 从 核 仁 到 核 
奈 重 新 定位 的 功能 ,该 功能 依赖 于 p53 - 核 仁和 蛋白 复合 体 的 形成 (依靠 p53C - 端的 调控 结构 域 ) 。 结 果 引 起 
了 核 仁 重 白 库 的 主体 癌 核 质 的 迁移 ,并 在 核 质 中 与 复制 蛋白 A(replication protein A,RPA) 相 结合 ,从 而 抑制 
DNA 复制 的 局 动 。 


三 、 核 仁 周 期 


核 仁 的 结构 是 高 度 动态 的 , 依 生理 状态 有 很 大 变化 ,特别 是 在 细胞 周期 中 它 发 生 解 体 和 重建 的 规律 性 
变化 。 

当 rRNA 基因 转录 活动 活路 时 ,围绕 着 由 核 仁 组 织 区 伸展 开 的 rDNA 环形 成 了 核 仁 (图 13 -40)。 间 期 
细胞 核 中 核 仁 比较 明显 , 核 仁 各 组 分 清晰 可 见 。 有 丝 分 裂 时 , 洒 色 质 凝 缩 为 染色 体 ,前 期 末 rRNA 基因 暂停 
转录 ,含有 rRNA 基因 的 DNA 逐 新 凝 纳 , 缩 回 到 染色 体 中 。 在 染色 质变 为 染色 体 的 过 程 中 该 区 最 后 凝 缩 , 因 
而 该 部 位 较 细 ,于 是 在 中 期 了 染色体 组 中 , 核 仁 组 织 染 色 体 短 辟 近 游 离 疾 形成 了 一 个 次 继 痕 , 即 核 仁 组 织 区 所 
存在 的 部 位 。 在 此 过 程 中 核 仁 开始 解体 ,至 中 期 消失 , 核 仁 物 压 从 中 散 出 分 散 于 核 基 质 中 。 末 期 , 随 着 分 离 
的 姐妹 染色 单 体 移 到 两 极 , 逐 浙 解 聚 伸 展 ,rRNA 合成 重新 开始 。 一 些小 的 前 核 仁 体 ( prenucleolar bodie, 
PNB ) 聚集 在 核 仁 组 织 区 周围 , 逐 源 增 大 ,到 G, 期 融合 形成 新 的 核 仁 ,此 时 核 仁 中 的 各 组 分 又 清晰 可 见 了 。 





核 仁 组 织 染色 体 


图 13-40 在 有 些 分 烈 后 期 的 核 仁 逐渐 形成 融 全 成 大 的 核 仁 和 间 期 核 仁 结构 模式 图 
A， 培养 中 的 人 成 纤维 细胞 核 分 型 后 核 仁 组 织 染 色 体 的 NOR RRR — PP RL, 
彼此 融合 后 形成 成 熟 的 核 仁 B. 示人 间 期 细胞 核 仁 结构 的 推 想 模式 图 


具有 核 仁 组 织 区 的 染色 体 即 核 仁 组 织 染 色 体 。 每 一 物种 均 有 一 定 的 核 仁 组 织 染 色 体 ,例如 人 类 的 为 D 组 
HY) 13.14.15 和 G 组 的 21 和 22 对 染色 体 ,小 鼠 的 为 12.16 和 18 对 染色 体 。 每 一 核 仁 组 织 区 (NOR) 可 产生 一 个 
核 仁 , 因 此 ,从 理论 上 讲 , 人 类 的 一 个 正常 二 倍 体 细胞 的 核 内 ,在 DNA 合成 期 后 ,应 该 有 20 个 NOR ,而 在 核 分 型 
刚 完成 后 ,每 个 子 细 胞 内 应 该 有 10 个 NOR 及 由 其 产生 的 10 个 小 核 仁 。 但 由 于 小 核 仁 很 快 便 互相 融合 在 一 起 ， 
所 以 在 分 裂 间 期 的 校内 通常 只 有 一 个 较 大 的 核 仁 ( 图 13 -40),。 在 爪 蛤 中 为 2 个 核 仁 FR ETB. 


BRE 核 质 及 核 体 
一 、 核 质 


间 期 细胞 核 中 ,在 染色 质 和 核 仁 周围 有 无 定形 的 着 色 浅 的 液体 , 称 为 核 质 ( nucleoplasm) 。 其 化 学 组 成 
还 了 解 得 比较 少 。 在 核 质 中 ,有 一 些 颗粒 状 和 细 丝 状 物质 。 这 些 颗 粒 有 两 种 ,一 种 邻近 染色 质 ,直径 40 - 
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45 nm , 称 为 浊 色 质 周 颗粒 (perichromatin granules) ; 另 一 种 较 小 的 颗粒 ,直径 20 ~ 25 nm ,位 于 染色 质 之 加。 
此 外 还 可 以 看 到 有 染色 质 周 纤维 (perichromatin fiber) 和 卷曲 小 体 (coiled body) 。 经 化 学 分 析 ,这 些 颗粒 和 妊 
维 状 物质 都 是 由 RNA 复合 以 和 蛋 日 质 所 组 成 。 


二 、 Bie 


核 体 (nuclear body ,NB ) 是 存在 于 核 基 质 (骨架 ) 中 的 一 个 异 质 性 的 核 内 ( 核 质 ) 结 构 集 合体 ,主要 是 
通过 ( 超 微 ) 形 态 及 抗原 的 标准 来 加 以 区 分 的 。 核 体 包 括 含 有 球形 和 纤维 状 物质 的 多 个 结构 域 ,排列 成 
“卷曲 小 体 "( eolied body,CB) 、. 囊 、 球 或 环 状 结构 ,偶尔 也 可 见 一 些 泡 状 或 脂 样 结构 。 一 般 认 为 核 基 质 是 
核 体 的 结构 支架 。 核 体 参 与 多 种 不 同 的 生命 活动 ,如 前 体 mRNA 的 合成 ,加 工 、 剪 接 ` 包装、 核 内 转运 、 回 
核 孔 的 运送 以 及 回 胞 质 的 运输 。mRNA A rRNA 的 
合成 与 加 工 过 程 还 涉及 一 些 由 不 同 RNA 及 多 种 重 日 
质 组 成 的 大 型 多 元 复合 体 , 它 们 或 至 少 是 部 分 出 现在 
核 体 内 。 利 用 常规 透射 电镜 技术 在 核 结构 中 最 容易 观 
察 到 的 就 是 核 体 , 即 常 说 的 卷曲 小 体 。 卷 曲 小 体 最 早 
由 Ramoény Cajal 于 1903 年 在 银 染 的 神经 元 中 发 现 ,为 
直径 0.5 pm 的 球形 结构 ,由 于 它们 常 与 核 仁 相连 , 故 
曾 被 称 为 核 仁 附属 小 体 ( nucleolar accessory body), 后 
来 的 研究 发 现 , 它 们 在 透射 电镜 下 的 结构 类 似 于 混乱 
的 螺 线 卷 , 故 改称 为 卷曲 小 体 ,直到 最 近 才 被 正式 命名 
为 Cajal 小 体 ,并 发 现 其 在 结构 上 是 由 纤维 状 及 球形 结 13-41 人 结肠 瘤 上 皮 细 胞 系 核 仁 电 镜 图 ， 





构 组 成 的 典型 的 薄片 形 卷曲 结构 (直径 0.1 ~0.2 pm) 示 Cajal 小 体 ( Amaria Zimber et al,2004) 

(图 13 -41)。 由 于 Cajal 小 体 在 核 体 中 研究 得 比较 清 箭头 所 示 为 两 个 核 内 卷曲 小 体 ,含有 纤维 及 颗粒 物质 ， 
楚 ,下 面 我 们 就 以 Cajal 小 体 为 例 来 介绍 一 下 核 体 的 组 大 箭头 所 示 为 核 膜 。N :细胞 核 
成 和 功能 。 


Cajal 小 体 在 多 种 不 同 的 动 植物 细胞 中 均 有 发 现 , 其 数量 与 细胞 周期 进程 .生理 变化 及 疾 病 有 关 。 
它们 包含 RNA 剪接 所 需要 的 许多 因子 。 电 镜 免 疫 组 化 的 观察 结果 表明 Cajal 小 体 含 有 核 质 性 的 核 小 
RNP(snRNP) 少量 的 hnRNP.mG- 帽 snRNA 和 核 仁 纤 维 蛋 白 (fibrillarin)( 图 13 -42A)。 此 外 ,一 种 
相对 分 子 质量 为 80 x 10 的 卷曲 蛋白 (coilin) (p80 - coilin) 常 被 用 作 Cajal 小 体 的 典型 标记 (图 13 - 
42D), 

在 [”H] - RAB A HP , Cajal 小 体 并 不 能 快速 捧 人 [ `H] - RF APE AST A RNA 的 转录 。 
但 Cajal “(El A Re ee OK A A snRNP、snRNA( 核 小 RNA) , 故 可 能 在 转录 后 RNA 的 代谢 中 具有 积 
极 作 用 。 因 此 ,人 们 认为 Cajal 小 体 极 可 能 与 snRNP AYU FF A/a A BY $e SK ( pre - splicing complexes ) 的 
装配 有 关 。Caijal {AGRO REL HEA — Pa A snRNP 修饰 酶 的 核 内 空间 在 起 作用 ,可 根据 需要 随时 释放 
snRNP 至 核 仁 中 进行 进一步 修饰 。 

Cajal 小 体 与 核 仁 有 着 密切 的 联系 。HeLa 细胞 经 冈 田 酸 (okadaic acid) 处 理 后 ,其 Cajal 小 体 与 核 仁 发 生 
融合 。Murphy 等 最 近 发 现 ,一 种 名 为 转录 体 (transeriptosome) 的 复合 体 在 核 仁 中 装配 ,然后 分 别 移动 到 转录 
i Ad pol I .pol 了 和 pol Mfr, 

Cajal 小 体 是 一 种 高 度 动态 的 结构 ,它们 既 能 够 相互 聚集 形成 大 的 Cajal 小 体 , 又 能 分 解 成 可 快速 移动 
( 快 达 0.9 kmxmin) 的 小 Cajal 小 体 。 表 明 至 少 有 两 类 不 同 、 功 能 过 异 的 Cajal 小 体 , 因 为 其 分 子 组 成 存在 异 
质 性 , 即 存在 核 仁 纤 维和 蛋 白 和 卷曲 蛋白 成 分 。 
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FE 
H1i3-42 染色 质 与 术 体 的 免疫 染色 团 (Swedlow JR et al,2001) 

A-D 为 同一 个 人 人 细胞核 分 别 既 过 不 同 处 理 所 显 示 出 的 一 套 特 定 核 结构 A， TEC RRA eae 
在 核 仁 与 Cajal 小 停 中 均 有 分 布 ,箭头 所 指 为 在 Cajal bP a MRCP ERA OB. eR A Ae 
【小班 ) 的 定 忆 分 布 ,结果 为 用 大 与 前 体 mRNA 蚤 接 的 一 个 恒 白 的 抗体 检测 所 得 ”C. RKP 
D. 示 卷 曲 重 日 在 Cajal pe PR eis aera) E. 显示 所 有 上 述 4 个 不 同 图 像 的 放大 重合 


A Ae pA | PAR gemini of coiled body,GEM ) Ae Ge (6, FR [a] SA RE ( WO 小 斑 一 speckle) 也 是 重要 的 核 体 (图 13 - 
42B) 。Cajal 小 体 和 双 卷 曲 小 体 相 互 间 很 类 似 , 且 在 核 内 常 配对 存在 ,至 今 还 不 清楚 它们 是 否 真 的 属于 不 同 结 
构 。 有 人 指出 Cajal 小 体 / 双 卷曲 小 体 是 snRNP 的 再 循环 场所 ,其 中 的 RNA 在 前 接 重组 后 被 重新 安排 。 相 反 ， 
洪 色 质 间 颗 煌 人 能 被 认为 是 完全 成 熟 snRNP 的 贮存 场所 ,以 易于 参加 前 体 mRNA 的 剪接 (图 13 -43)。 
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图 13-43 亚 核 结构 示意 图 ( Lewis J D et al,2000) 
-小 典型 的 贿 椎 动物 细胞 核 音 有 过 个 Cajal 小 体 ,为 on RNP 和 snoRNP 的 量 终 吉 工 收 饰 部 位 。 
一 沾 典 型 的 背 椎 动物 细胞 核 售 有 20 -50 个 水 色 质 间 颗 粒 稻 ,为 完全 成 熟 snRNP 的 贮存 部 位 
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正 由 于 DNA 分 子 在 自然 状态 下 , 呈 超 螺旋 状 
AS ,因此 要 进行 复制 时 ,首先 要 将 超 螺旋 临时 解 开 ， 
这 一 变化 是 由 称 为 拓扑 异 构 酶 (topoisomerase) 的 蛋 
日 古来 完成 。 拓 扑 异 构 酶 有 两 种 , 即 拓扑 异 构 酶 ] 
和 拓扑 寞 构 醉 了 。 拓 扑 异 构 酶 | 是 通 过 临时 切断 
DNA 双 螺 旋 的 一 股 链 , 互 补 链 发 生 一 定 旋 转 , 从 而 
松 开 超 螺 旋 分 子 。 在 DNA 复制 和 转录 时 ,拓扑 异 构 
酶 工 即 是 通过 切断 一 股 链 ,而 防止 当 两 股 链 解 开 时 
发 生 过 多 的 螺旋 和 缠绕。 拓扑 异 枸 酶 荆 则 是 通过 临时 
切断 DNA 双 股 链 , 解 开 超 螺旋 (图 15 -3)。 

(1) 复制 的 起 始 

原核 生物 中 , 环 状 DNA 只 有 一 个 复制 起 始点 
(0) ,复制 是 双向 的 (图 15 -4)。 复 制 链 的 方向 为 
3 一 

(2) 半 不 连续 性 复制 

复制 时 新 链 以 母 链 为 模板 合成 互补 的 子 链 。 由 
于 子 链 的 合成 方向 必须 是 5' 一 3', 因 此 一 条 子 链 能 
够 连续 合成 ,而 另 一 条 则 不 能 (图 15 -5)。 连 续 复 图 15 -3 人 类 DNA 拓扑 异 构 酶 1 的 作用 机 制 示 意图 
制 的 链 称 为 前 导 链 (leading strand ) ,- 不 连续 合成 DNA 拓扑 异 构 酶 切断 DNA 的 一 股 链 ， 
的 子 链 称 为 后 随 链 。 此 链 绕 另 一 条 链 的 确 酸 二 脂 键 旋转 , 随 之 切断 的 链 连接 
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图 1s-4 DNA 复制 的 起 始 与 双向 复制 
A. 复制 的 起 始 和 双向 复制 B. 复制 过 程 产生 日 形 结 构 C. 复制 的 电镜 图 
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复制 叉 延 伸 方向 
图 15 -5 半 不 连续 复制 示意 图 
在 合成 开始 时 ,复制 叉 处 解 螺旋 酶 利用 水 解 ATP 产生 的 能 量 ,催化 DNA 双 链 解 链 , 随 之 在 单 链 上 结合 


上 单 链 结合 蛋白 (single - strand binding protein,SSB), SSB 蛋白 的 作用 是 使 单 链 保持 稳定 ,并 取 直 ,便于 
DNA Rah DNA 单 链 的 结合 (图 15 -6). 


Try yy 
LIL A date bladed See RRR ee eee ee eee ll lll Mh ds 








滑 夹 环 
的 两 半 


HiS-6 DNA 复制 时 结合 在 复制 及 处 的 夹 环 结构 模型 ( Alberts B et al,2002) 
A. Ait 射线 史 体 分 析 技 术 显 示 出 的 太 肠 杆菌 夹 环 蛋白 在 复制 灵 处 绕 DNA RE RARE HRS 
B. FE ASA HAS ee DNA BSW TH DNA 洗 动 的 示意 图 


在 复制 叉 处 ,结合 上 2 个 DNA 聚合 酶 分 子 ,一 个 结合 在 前 导 链 上 ,进行 连续 复制 。 另 一 个 聚合 酶 分 子 结 
台 在 后 随 链 (lagging strand) 的 模板 链 上 。DNA RAMI DMM INT RRR, AM 10 几 个 核 苷 酸 就 要 . 
脱离 模板 。 而 全 酶 中 的 有 二 体 可 大 大 提高 加 工效 率 。B 可 和 DNA 紧密 结合 ,并 能 沿 双 螺 旋 分 子 请 动 。 有 B 二 
AR] Se DNA MURR WEI MOA a A DNA 滑动 的 请 动 夹 环 (sliding clamp)( PFA 15 -7)。 全 酶 中 的 8 亚 
基 是 夹 环 载 持 器 (clamp loader) 可 利用 ATP 水 解 能 量 ,使 DNA 链 插 入 环 的 中 央 。 后 随 链 的 模板 链 为 5' 一 3" 
方向 ,因而 后 随 链 的 合成 必须 以 与 复制 耿 相 反 的 方向 倒 行 合成 。DNA 聚合 酶 时 全 酶 反复 制 义 前 进 方 同 , 语 
模板 链 3' 一 5' 方 向 进行 5' 一 3' 合 成 。DNA 聚合 酶 的 人 台 成 ,必须 有 3 ' 羟 基 的 多 核 苷 酸 为 引物 (primer) ,才能 将 
添加 的 核 苷 酸 连接 到 产 基 上 。 引 物 是 在 引发 酶 (primase) 催 化 下 以 DNA 为 模板 合成 的 一 小 段 RNA , 约 为 10 
JL RHR. RNA 引物 为 诊 合 酶 提供 了 合成 DNA 的 3'- OH。 引发 酶 和 其 他 几 种 蛋 日 质 在 后 随 链 上 组 成 
了 引发 体 (primasome)。 育 合 酶 在 引发 体 导 引 下 合成 1 000 ~2 000 + RAMA DNA 片段 ,这 些 片段 以 发 现 


第 一 节 ”基因 组 的 复制 369 


者 冈 崎 命名 为 网 崎 片段 (Okazaki fragment), DNA 聚合 酶 I 具有 5 一 3 外 切 酶 活性 ,可 将 引物 置换 为 与 模板 
链 互 补 的 DNA rE. PX) dee A Be fe) AY OO a DNA 连接 酶 (DNA ligase) 催化 ,将 前 一 片段 3'" -OH 与 相 邻 
片段 的 5 磷酸 基 共 价 结合 而 封 团 (图 15 -8)。 

实际 上 ,与 前 导 链 和 后 随 链 复制 相关 的 酶 和 和 蛋白质, 在 复制 过 程 中 并 不 是 分 别 活 动 的 ,而 是 在 复制 叉 处 
结合 成 一 个 活动 单位 , 称 为 复制 体 (replisome)。 复 制 体 中 包括 引发 体 、 两 个 DNA 聚合 酶 焉 全 酶 复合 物 和 合 
成 中 的 前 导 链 与 后 随 链 ( 图 15 -9)。 复 制 体 的 形成 大 大 提高 了 复制 的 效率 。 

由 于 复制 体 中 ,DNA 聚合 酶 亚 形 成 二 体 ,而 后 随 链 的 合成 要 与 前 导 链 同时 进行 ,但 后 随 链 的 人 台 成 又 要 比 
前 导 链 滞后 一 个 辐 崎 片段 ,因此 后 随 链 的 合成 是 以 一 种 特殊 方式 进行 。 在 复制 叉 处 ,后 随 链 模板 链 形成 一 折 
返 祥 ,从 而 使 后 随 链 的 DNA 聚 台 酶 能 够 和 前 导 链 的 DNA 诸 合 酶 接触 。 也 正 是 由 于 折返 ,使 每 一 段 合 成 完成 
的 轩 崎 片段 的 3' 末 端 可 与 下 一 要 合成 的 片段 的 起 始点 紧 靠 在 一 起 ,结果 使 合成 方向 与 前 导 链 一 致 继续 合成 
下 去 (图 15 -10)。 
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图 15-7 细菌 DNA SHV See Be BA Griffiths A J F,2005) 
DNA 滑动 来 环 将 DNA RAMOS DNA 结合 ， 
DNA 了 全 酶 下 全 酶 中 的 有 亚 基 二 体形 成 环形 结构 ,环绕 在 DNA BE 
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图 15 -8 "引物 置换 与 相 邻 网 崎 片段 的 连 搂 
DNA SAA 1 RNA 引物 置换 成 DNA, ABA eS RO ey DNA oe te HE ie Al 





图 15-9 BAVA Se Ra BS WM Alberts B et al, 2004) 
A， 复 制 结 构 的 电 针 图像 ,复制 体 语 模板 链 符 动 DNA OB. A 图 的 示意 图 
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四 、 和 蛋白 质 的 降解 


(一 ) 重 日 酶 体 的 结构 

细胞 中 的 蛋白 质 也 有 一 定 的 寿命 ,一 些 受 损伤 ,衰老 和 失效 和 折 生 错误 的 蛋白 质 要 被 降解 。 因 而 细胞 中 特 
定 蛋 白质 的 合成 与 降解 ,保持 了 重 日 奈 量 的 动态 平衡 。 

虽然 细胞 内 大 部 分 损伤 蛋白 质 分 子 是 在 胞 质 溶质 中 和 洲 酶 体 中 分 解 ,但 是 趴 核 细 胞 中 大 多 数 重 日 质 的 
降解 是 由 一 种 大 的 胞 质 溶质 蛋白 质 水 解 复 合 物 来 执行 ,这 种 复合 物 称 为 重 日 酶 体 (proteasome) 。 

蛋白 醇 体 在 结构 形态 上 呈 长 形 ,中 间 为 一 圆 简 , 圆 简 中 央 为 一 腔 ,其 活性 部 位 朝向 内 腔 。 圆 简 的 两 端 各 
盖 有 一 帽 状 结构 , 帽 是 由 10 几 种 不 同 的 亚 基 组 成 的 和 蛋白质 复合 物 ,可 与 要 降解 的 蛋 日 质 结合 ,将 其 送 入 圆 简 
的 中 央 腔 中 (图 15 -46)。 

(二 ) 蛋白 酶 体 降 解 蛋 白质 的 机 制 

蛋白 酶 体 降 解 蛋白 质 的 机 制 与 溶 酶 体 和 胞 质 溶质 的 不 同 ,前 者 最 主要 的 特点 是 在 降解 重 日 质 的 途径 中 ， 
首先 要 对 注定 降解 的 蛋白 质 在 赖 氨 酸 侧 链 上 连接 泛 素 (ubiquitin) 分 子 ,这 一 变化 被 称 为 演 素 化 (ubiquitinazi- 
tion) 。 证 素 是 由 76 个 氨基 酸 残 基 组 成 的 多 肽 。 

泛 素 化 要 经 过 3 步 :上 泛 素 激活 酶 (El ) 的 激活 。 此 反应 是 通过 添加 簿 素 分 子 发 生 的 ,需要 ATP, @ i 
素 分 子 转移 。 泛 素 分 子 加 接 到 泛 素 组 合 酶 (E2) 的 半 胱 氨 酸 残 基 上 。 凤 加 接 泛 率 标 签 。 由 兴 际 连接 酶 
(ubiquitin ligase)(E3) 催 化 ,在 下 2 结合 的 泛 率 分 子 与 技 和 蛋 日 (要 降解 ) 的 球 毛 酸 残 基 则 形成 肽 键 ， 





图 15 -46 和 蛋白酶 体 的 结构 形 恋 (Alberts B et al,2004) 
A， 根 据 计 算 机 处 理 显示 出 的 重 白 酶 体 图 像 , 旺 图 简 状 ,两 端午 盖 有 一 帼 状 鱼 构 
B. RHR Re PRA OC. PARRA ee 


此 三 步 反 应 可 反复 多 次 ,每 次 加 接 上 一 个 汉 京 分 了 于。 多 汉 素 链 可 被 重 晶 酶 体 “ 帆 "识别 ,将 带 有 包 泛 素 
链 的 和 蛋白质 送 人 和 蛋 日 酶 体 圆 简 腔 中 降解 。 蛋 白质 被 切割 成 许多 小 的 肽 片段 (7 ~8 个 残 基 ) ,而 泛 率 分 子 保持 
完整 (图 15 -47)., 
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El1 = 泛 素 激活 酶 
E2 -= 泛 素 级 合 酶 
E3 = 泛 素 连接 酶 


UW - 2% 





图 15-47 ZR AREA Mite Rit B  Lodish H et al 2004) 


提 要 


生物 个 体 或 细胞 含有 的 全 部 基因 称 为 基因 组 。 | 

DNA 复制 是 按 半 保留 方式 进行 的 ,DNA MH RAM RDNA 双 股 链 解 开 ,于 是 以 每 股 链 为 模板 , 按 碱 基 
配对 原则 ,各 合成 了 1 条 互补 的 新 链 , 新 链 同 旧 链 结合 组 成 了 两 个 新 的 DNA 分 子 。 新 链 的 合成 是 在 DNA R 
合 酶 的 惟 化 下 ,由 核 蔡 酸 单 体 按 5' 一 3' 的 方向 聚合 而 成 。 以 3' 一 5 "模板 链 合成 的 新 链 称 为 前 导 链 ,以 另 一 条 
模板 链 为 模板 合成 的 新 链 称 为 后 随 链 。 

细菌 中 有 3 种 DNA 聚合 酶 , 即 IT、I 和 亚 , 其 中 酶 凰 是 主要 的 聚合 酶 ,聚合 酶 工 在 填补 空缺 和 修复 错误 
方面 发 挥 作用 。DNA 的 复制 是 半 不 连续 性 的 ,前 导 链 是 连续 合成 ,而 后 随 链 需 先 以 合成 网 崎 片段 的 形式 ,经 
连接 酶 的 作用 ,连接 成 一 段 成 熟 的 互补 链 。 因 此 , 凤 同 片段 合成 时 ,也 需要 先 合成 一 小 段 引 物 。RNA 引物 以 
后 被 聚合 酶 切除 ,并 在 此 酶 的 催化 下 合成 一 股 脱 氧 核糖 核 葵 酸 链 填 补 起 来 ,再 经 DNA 连接 酶 催化 衔接 。 
DNA 复制 过 程 中 ,许多 复制 蛋白 是 装配 成 一 定 结构 来 行使 功能 的 复制 体 。 

真 核 生物 的 DNA 复制 也 是 接 半 保 留 方式 进行 的 ,不 过 真 核 基因 组 中 有 若干 个 复制 单位 ,每 一 个 单位 称 
为 复制 子 ,每 一 个 复制 子 具 有 1 个 复制 起 点 。 这 些 复制 子 可 同时 进行 双向 复制 ,加快 了 复制 速度 。 真 核 生物 
有 5 种 DNA 聚合 酶 ,其 中 a.B.6 和 & 位 于 核 中 ,y 则 存在 于 线粒体 中 。DNA 聚合 酶 a 是 主要 的 复制 酶 ,由 4 
个 亚 基 组 成 。 真 核 生物 的 染色 质 具有 核 小 体 结构 ,DNA 复制 时 ,复制 区 的 DNA 链 暂时 与 组 蛋白 分 开 , 复 制 
后 的 子 链 再 重新 构成 核 小 体 。 端 粒 是 真 核 细胞 内 染色 体 末 端的 DNA 重复 序列 ,其 DNA 复制 行为 不 同 于 常 
规 的 DNA 复制 ,是 由 端 粒 酶 来 进行 的 。 

无 论 是 原核 生物 还 是 真 核 生物 中 ,DNA 复制 均 存 在 着 滑动 天 环 机 制 。 其 功能 是 有 助 于 增强 聚合 酶 复制 
DNA 的 持续 性 和 复制 速率 。 原 核 生 物 中 为 月 蛋白 二 聚 体 夹 环 , 真 核 生 物 中 为 PCNA ZRH, 

DNA 复制 除 尺 式 复 制 外 ,还 存在 另外 的 两 种 复制 方式 , 即 滚 环 复 制 和 环 式 复 制 。 滚 环 复 制 是 一 种 快速 
复制 方式 。 

DNA 分 子 贮存 的 遗传 信息 转变 为 特定 产物 的 过 程 称 为 基因 表达 。DNA 的 信息 通过 转录 传递 给 RNA， 
再 经 过 翻译 传递 给 蛋白 质 , 即 所 谓 的 “中 心 法 则 ”。 
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转录 是 以 DNA 的 一 股 链 为 模板 各 成 RNA。RNA 共 分 3 类 , 即 mRNA tRNA 和 rRNA。RNA 的 合成 需要 
有 RNA 聚合 酶 的 催化 。 原 核 生 物 中 只 有 1 种 RNA 聚合 酶 ,这 种 聚合 酶 的 全 酶 由 5 个 亚 基 组 成 , 即 两 条 a 
链 .1 条 BB 链 ,1 条 8B' 链 和 1 条 og 链 。g 链 分 别 在 转录 的 起 始 和 终止 时 发 生 必 用 。 真 核 生 物 中 有 3 种 RNA 聚 
26, PR+e] lel. ROR PUY RTRAP Wat mRNA 的 合成 ,后 者 催化 tRNA 和 55S 
rRNA 以 及 其 他 小 RNA MSR ROR L AATHEP, fH rRNA 的 合成 。 

原核 生物 启动 于 是 RNA 聚合 酶 结合 部 位 ,启动 子 中 的 TATA 框 是 聚合 酶 的 站 合 位 点 。 被 转录 的 DNA 
模板 上 有 提供 转录 终止 信号 的 区 域 , 即 终止 子 , 可 使 转录 物 形 咸 发 天 站 枸 。 接 终止 子 在 转录 终止 中 的 作用 强 
弱 ,可 分 成 依赖 于 六 因子 的 能 终止 子 和 不 依赖 于 pp 因子 的 强 终止 子 。 原 核 生 物 的 mRNA 转录 物 不 需 修 饰 即 
可 用 于 翻译 。 

真 核 生 物 mRNA 最 初 合成 的 转录 产物 为 前 体 mRNA ,要 经 过 转录 后 的 加 工 惧 饰 才 能 成 为 成 丽 mRNA, 
sb go Dit dE OD SRM, QARWAR, @ 内 含 子 以 及 一 些 非 编码 的 播 入 序列 的 切除 。 邮 链 内 
某 些 核 将 酸 的 甲 基 化 。 

原核 细胞 中 的 16S.23S 和 5SrRNA 的 3 种 基因 是 混杂 排列 在 一 个 操纵 子 中 ,其 间 还 插入 有 tRNA 基 
因 ,因此 最 初 的 转录 物 为 前 体 rRNA ,经 切割 而 成 各 种 TRNA。 真 核 生 物 朋 18 S.5.8 5,28 S fe 554 H RNA, 
前 三 者 的 编码 基因 存在 于 核 仁 组 织 区 , 先 转录 成 前 体 RNA ,切割 后 分 成 各 种 TRNA。5SRNA 基因 则 单独 存 
在 ,单独 转录 。tRNA 基因 转录 的 最 初 产物 为 前 体 tRNA ,经 加 工 后 成 为 成 熟 tRNA。 这 一 过 程 包括 :切除 5 末 
端的 先导 序列 和 内 部 的 插入 序列 ,在 3' 末 端 加 上 5' -CCA -OH, 对 内 部 茉 些 核 昔 酸 进 行 修饰 。 

mRNA 所 携带 的 遗 侍 信息 在 tRNA 和 核糖 体 的 配合 下 ,翻译 成 蛋白 质 。 核 糖 体 是 mRNA 上 密码 翻译 的 
场所 ,tRNA 则 是 和 拨 基 酸 的 运载 体 。 新 生 肪 和 链 的 合成 还 必须 有 蛋白 质 因子 的 参加 ,如 起 始 因 子 、 延 状 因子 和 释 
放 因 子 等 。 翻 译 起 始 时 ,在 原核 生物 中 ,是 由 核糖 体 30 S 小 亚 基 同 起 始 揽 酰基 tRNA 在 几 种 起 始 固 子 的 协助 
于 首先 形成 起 始 复 合 物 。 起 姑 提 酰基 tRNA 在 真 核 生物 中 是 的 带 甲 朴 香 酸 。 在 原核 生物 中 措 带 的 是 甲 酰 甲 
硫 气 酸 。 起 始 的 氨 酰 基 tRNA 可 识别 起 始 蜜 码 子 AUG。 随 后 ,核糖 体 大 亚 基 同 起 始 复 和合 物 丫 侣 。 起 始 担 酰 
基 tRNA RPA P EAS ZO RERMNMPR AG, ARARBRE BILE PRED PRAM KH 
FP ASM) A Ee RR tRNA 形成 二 肢 基 tRNA, HRM tRNAMAPHELARA, HUHBRARUAT 
sig este, 44 ee ASS) mRNA 的 终止 密码 子 时 ,在 释放 因子 必用 下 ,停止 翻译 ,多 肘 链 释放 ，。 

在 细菌 中 存在 有 操纵 子 调 挖 机制。 操纵 于 是 由 结构 基因 和 相 邻 的 一 组 调节 基因 组成 的 协调 单位 。 真 核 
基因 表达 调控 较为 复杂 。 

蛋白 质 的 合成 有 的 是 在 游离 核糖 体 上 进行 ,有 的 是 在 内 质 网 上 站 合 的 核糖 体 上 进行 。 膜 结合 核糖 体 上 
合成 的 蛋白 质 是 分 活性 的 和 膜 中 的 整合 蛋 自 ,而 游离 核糖 体 上 合成 的 蛋 和 白质 则 分 别 进 入 细胞 核 、 线 粒 体 、 叶 
绿 体 或 过 氧化 物 酶 体 ,或 贮 留 于 胞 质 溶质 。 看 白质 在 细胞 内 区 间 的 运送 途径 大 致 分 为 孔 门 运输 、 跨 膜 运 输 和 
膜 泡 运 输 。 所 运输 的 蛋白 质 一 般 都 具有 分 拒 司 号 , 称 作 输入 定位 序列 。 不 同类 型 输入 定位 序列 可 指导 蛋白 
质 在 细胞 内 达到 不 同 的 目的 地 。 细 胸中 有 蛋白质 的 定位 和 跨 膜 运输 需要 分 子 伴 个 的 协助 。 分 子 虱 侣 在 蛋白 质 
折 王 和 组 装 过 程 中 ,能 鲜 防 止 肽 链 内 和 肽 链 间 的 错误 折 和 梧 或 聚集 作用 。 疡 合成 的 、. 带 有 核定 位 司 号 的 核 蛋 和 白 
质 在 向 细胞 核 运输 的 过 程 中 需要 与 存在 于 细胞 质 内 的 输入 受 体 丫 和合, 然后 穿 过 核 孔 进 入 细胞 核 。 内 质 网 炉 
糖 体 合 成 的 蛋白 质 有 的 通过 细胞 的 分 泛 途 径 最 终 定 位 到 细胞 内 的 特定 部 位 或 分 泪 到 细胞 外 。 有 的 成 为 跨 腊 
蛋白 播 和 从 膜 中 。 这 类 蛋白 质 在 N 末端 有 一 段 为 10 ~30 小 朴 水 所 基 本 编码 的 序列 , 称 为 司 号 肽 ,具有 引导 后 
OHtsKREAA MA BHA, EFRHEAR SRE, AAS RAP AH SPARES KOLB 
SHA, BUASKERHKSEG, 

在 真 核 生 物 中 ,大 量 蛋 白质 的 降解 是 在 溶 酶 体 中 进行 的 。 有 些 折 生 错 误 和 失效 蛋白 质 的 降解 是 由 蛋白 
醇 体 来 完成 。 蛋 和 白 酶 体 是 由 一 些 不 同 的 蛋白 酶 组 成 的 复合 体 。 需 要 被 清除 的 蛋白 质 上 共和 价 站 合 有 凡人 小 未 素 
分 子 ,作为 “清除 标 答 ”。 
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复习 思考 题 


l. DNA 复制 有 哪些 基本 要 点 ? 

2. 端 粒 复制 的 特点 如 何 ? 

3, 原核 生物 与 真 核 生 物 的 转录 过 程 有 何 主要 差别 ? 

4. 真 核 生 物 的 3 种 RNA 计 合 酶 的 分 布 部 位 与 功能 各 有 何不 同 ? 如 何 鉴别 ? 
5. 真 核 生物 前 体 mRNA 与 成 熟 mRNA 在 分 子 结 构 上 有 何 差 别 , 其 转录 后 的 加 工 收 饰 如 何 ? 
6. 什么 叫 剪 接 体 ? 它 的 作用 如 何 ? 

7. 原核 生物 的 操纵 子 学 说 的 要 点 如 柯 ? 

8. 已 知 的 转录 调控 因子 的 DNAS ASMA SILA ,它们 的 特点 何在 ? 

9 信号 学 说 怎样 解释 蛋白 质 的 定位 合成 与 分 解 ? 

10. 蛋白 质 合 成 后 通过 哪些 途径 运送 到 其 禾 极 目的 地 ? 

11. 线粒体 蛋白 的 跨 膜 运输 有 哪些 特点 ? 

12. 内 质 网 途径 的 蛋白 质 合 成 有 哪些 特点 ? 这 些 蛋 白质 的 归宿 如 何 ? 

13. 什么 叫 蛋 自 酶 体 , 有 何 生 物 学 功能 ?其 作用 机 制 如 何 ? 
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4. 接触 抑制 

培养 中 的 正常 细胞 表现 有 单 层 生长 的 属性 。 当 分 散 的 分 裂 细 胞 达到 相互 汇合 接触 后 , 即 停止 分 型 和 生 
长 ,这 种 现象 称 为 接触 抑制 (contaet inhibition ) 。 实 验 表明 , 质 膜 上 的 糖 蛋白 和 糖 脂 可 能 和 产生 接触 抑制 有 
关 。 肿 瘤 细 胞 明显 地 玫 失 了 接触 抑制 属性 ,细胞 相互 接触 后 仍 不 受 控 制 地 继续 分 裂 ,细胞 重 秋 堆积 ,肿瘤 细 
胞 接触 抑制 性 质 的 丧失 同 质 膜 的 糖 蛋 白 和 糖 脂 成 分 的 变化 有 关 。 

5. 激素 

动物 和 植物 的 许多 激素 对 细胞 分 型 有 促进 作用 。 例 如 党 椎 动物 脑 下 和 拭 体 的 生长 注 素 (somatotropin) 刺 
激 各 种 细胞 分 裂 。 梭 激素 (androgen) 和 雌 激 素 (estrogen) 也 能 刺激 性 器 官 组 织 和 其 他 组 织 的 细胞 繁殖 。 上 帷 
激素 的 过 过 刺 激 有 促进 生 瘤 的 作用 。 植 物 生 长 素 (auxins)( 乙 酸 及 其 他 一 些 类 激素 化 人 台 物 ) 、 细 胞 分 裂 素 
(kinen) ( RRM 14: ) . 赤 霉 素 (gEibberelin)( 赤 霉 酸 簿 生物) 以 及 其 他 一 些 类 激素 化 台 物 ,对 植物 细胞 的 生 
长 和 分 型 有 促进 作用 。 


提 要 


生命 的 存在 和 延续 是 通过 细胞 生长 和 分 裂 实 现 的 。 细 胞 分 型 的 方式 各 类 生物 有 所 不 同 , 原 核 生 物 多 通 
过 二 分 型 方式 进行 分 列 ,细胞 在 DNA 复制 以 后 ,中 部 质 膜 内 陷 形 成 神 , 并 产生 了 新 壁 物质 ,使 细胞 一 分 为 二 。 

真 核 生物 的 细胞 分 裂 有 3 种 方式 , 即 无 纤 分 裂 \ 有些 分 裂 和 减 数 分 裂 。 其 中 无 绎 分 裂 可 能 不 是 一 种 正常 
分 型 方式 。 

有 些 仙 型 过 程 中 ,细胞 核发 生 了 明显 的 变化 ,根据 其 变化 的 特点 ,大体 上 可 分 为 和 个 阶段 , 即 前 期 、 前 中 
期 、 中 期 、 后 期 和 末期。 | 

(1) PRP REMRRRMREH SEKEAHDBRMHRKEPKBM, FHRATHBR BERT, 

(2) 前 中 期 。 核 镍 层 蛋白 醋酸 化 , 核 膜 破裂 GRHBRAKERHABL, PREAH HGRA 
为 染色 体 征管 ,其 他 切 狂 丝 称 为 极 徽 管 。 染 色 体 向 着 赤道 面 集 中 。 

(3) 中 期 。 染 色 体 排列 在 赤道 面 上 ,两 条 姐妹 染色 单 体 靠 着 丝 粒 连 在 一 起 ,并 各 面向 一 极 。 

(4) 后 期 。 姐 妹 染 色 单 体 的 着 丝 粒 和 被 此 分 开 。 随 着 染色 体 徽 管 的 缩短 和 极 微 管 的 延长 ,两 条 姐妹 染色 
单 体 各 移 向 一 极 。 

(5) 末期 。 核 纤 屋 蛋白 去 研 酸 化 ,在 聚 全 在 每 极 的 染色 体 组 周围 形成 核 被 膜 , 纺 狂 体 散 开 , 染 色 体 松 展 ， 
核 侍 重新 出 现 。 

在 前 中 期 染色 体 向 赤道 面 移 动 和 后 期 时 染色 体 向 极 区 移动 均 与 纺锤 体 微 管 作 用 有 关 。 前 中 期 两 条 姐妹 
染色 单 体 的 动 粒 上 各 和 连 有 一 组 促 向 一 极 的 徽 管 ,由 于 两 组 给 管 作用 力 平衡 , 司 染 色 体 排列 到 赤道 面 上 。 后 期 
中 ,染色 体 投 管 缩短 产生 的 拉力 和 概 答 管 延 长 产生 的 推力 ,共同 使 两 组 蘑 让 体 分 别 移 向 一 极 。 

细胞 分 型 过 程 中 除 杆 分裂 外 ,还 要 进行 细胞 质 分 型 。 各 类 生物 的 细胞 质 分 型 方式 和 不同。 动物 细胞 ,在 细 
胞 中 部 的 质 腊 下方 由 微 丝 和 肌 球 蛋白 装配 成 环境 一 周 的 收缩 环 , 随 着 收缩 环 的 收 馆 ,细胞 表面 不 断 内 隐形 成 
分 型 沟 ,最 后 将 两 个 于 细胞 的 细胞 质 分 开 。 植 物 细胞 是 通过 在 细胞 中 部 形成 细胞 板 , 从 而 将 细胞 质 分 隔 开 。 
戌 膜 体 从 一 极 观 ,和 最初 在 细胞 中 央 旦 轮胎 状 ,随后 向 中 心 和 四 周延 伸 , 将 细胞 完全 分 隔 开 。 成 膜 体 中 含有 形 
RAS Hh, SRR BRA RAS PRAT RRA aS RR Ah a te, 
藻类 .真菌 和 细菌 在 胞 质 分 和 裂 时 ,先是 质 腊 内 陷 , 随 之 在 内 陷 质 胎 之 间 有 细胞 壁 物 质 沉 积 , 不 断 内 陷 的 质 膜 和 
壁 的 前 缘 在 细胞 中 央 相 会 ,将 细胞 一 分 为 二 。 

有 性 生物 在 形成 配子 时 要 进行 减 数 分 裂 。 减 教 分 型 是 由 二 悟 体 性 母 甸 胞 在 DNA 复制 之 后 连续 进行 
次 细胞 分 列 使 染色 体 数 减 半 的 过 程 。 第 一 次 分 型 , 同 源 娄 记 体 分 开 , 业 外 体 数 比 性 母 细 胞 的 减少 了 一 半 ; 第 
二 次 分 型 ,染色体 数 不 变 ,但 姐妹 染色 单 体 分 开 , 每 一 于 细胞 核 中 的 DNA 含量 减少 了 一 半 。 


436 第 十 六 章 ”细胞 增殖 与 细胞 周期 


减 数 分 型 [ 的 前 期 [ 进行 的 时 间 比 较 长 ,变化 复杂 ,传统 上 分 为 几 个 阶段 : 细 线 期 , 偶 线 期 , 碍 线 期 , 双 线 
期 和 终 变 期 。 

前 期 1] 中 晶 主 要 的 变化 是 同 源 染色 体 配 对 和 非 姐妹 染色 单 体 发 生 交 灵 、 互 换 , 实 行 队 色 体 重组 。 

在 前 中 期 1 ,染色 体 向 赤道 面 汇 集 。 中 期 时 以 染色 体 端 部 排列 在 赤道 面 上 , 同 源 染 色 体 的 着 丝 粒 则 分 居 
赤道 两 便 。 后 期 [ 中 同 源 染 色 体 分 开 , 末 期 | , 核 重建 。 减 数 分 裂 工 完成 后 ,或 进行 细胞 质 分 列 ,或 直接 进入 
减 数 分 裂 贡 。 减 数 分 弄 下 类 人 羽 于 1 次 有 丝 分 型 ,在 此 过 程 中 ,每 1 沫 色 体 的 姐妹 染色 单 体 分 开 ,分别 移 向 一 
极 。 末 期 了 时 , 核 膜 重 新 形成 ,染色体 松 展 。 随 之 进行 细胞 质 分 裂 。 减 数 分裂 完 成 后 ,产生 了 4 个 单 倍 体 
细胞 。 

在 细胞 周期 中 细胞 两 次 分 肾 之 间 的 时 期 称 为 间 期 。 间 期 是 指 由 一 次 有 些 分 裂 站 束 到 下 一 次 有 丝 分 裂 开 
始 的 时 期 ,在 此 期 间 细 胞 要 进行 活跃 的 生物 合成 和 生长 。 根 据 DNA 的 合成 变化 又 可 将 间 期 划分 为 'G、S 和 
C: 三 个 期 。DNA 在 S 期 进行 合成 。 从 有 有丝分裂 结束 到 3 期 开始 为 G ,期 ,从 5S 期 完成 到 下 次 有 丝 分 弄 开 始 为 
G, 期 。G| 期 中 合成 了 能 促进 细胞 进入 S 期 的 因子 。 各 种 细胞 ,进入 CC 期 所 占 的 时 间 差 别 很 大 ,快速 分 型 细 
胞 GC, 期 很 短 。 有 的 细胞 从 G, 期 暂时 退出 细胞 周期 ,进入 Go 期 ,处 于 静止 状态 。 在 S 期 中 进行 DNA 合成 , 同 
时 在 细胞 质 中 合 咸 组 蛋 自 。Ga 期 中 合成 了 进行 有 丝 分 型 所 需要 的 蛋白 质 和 刺激 因子 。 

细胞 周期 的 运转 是 一 个 受到 严格 有 打 的 调控 的 过 程 。 在 调节 系统 中 ,周期 蛋白 和 周期 蛋白 激酶 的 变化 
起 了 关键 性 的 作用 。 

细胞 周期 的 变化 要 受 许多 因素 的 控制 eR cAMP 激素 等 都 对 细胞 的 分 型 的 速率 有 明显 影响 。 


复习 思考 题 


. 说 明 减 数 分 型 的 意义 和 过 程 , 前 期 1 都 有 哪些 主要 变化 ? 

. 减 数 分 裂 中 同 源 染 色 体 配 对 和 联 会 都 同 哪些 因素 有 关 ? 

,动物 .植物 和 细菌 的 细胞 分 裂 方 式 有 何不 同 ? 列表 说 明 。 

. 说 明细 胞 分 烈 后 期 染色 体 移 向 两 极 机 制 。 

. 说 明 直 核 细胞 分 裂 过 程 中 核 腊 破裂 和 重新 装配 的 调节 机 制 。 

. 什么 叫 细胞 周期 ? 各 阶段 的 主要 变化 是 什么 ? 

. 细胞 周期 的 调控 是 如 何 进行 的 ? 

. 掌握 以 下 几 个 概念 : 偶 线 期 DNA.、 灯 刷 染色 体 、 同 源 染 色 体 、 联 会 染色 体 、 重 组 小 结 、 有 给 分 裂 器 ,有丝分裂 指数 ,收缩 
环 .G, 期 。 
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第 十 七 章 细胞 分 化 


多 细胞 生物 由 受精 卵 开 始 发 育 生长 ,形成 了 由 多 种 细胞 构成 的 有 机 体 , 例 如 人 类 成 体 即 是 由 200 多 种 细 
胞 组 成 。 生 物 个 体 的 这 些 细胞 都 是 由 同一 个 受精 卵 分 裂 而 来 ,然而 不 同 种 类 的 细胞 无 论 在 形态 结构 上 ,还 是 
生理 功能 上 都 有 明显 的 差异 。 在 个 体 发 育 过 程 中 ,后 代 细 胞 间 在 形态 .结构 和 生理 功能 上 发 生 差异 的 过 程 称 
为 细胞 分 化 (cell differentiation ) 。 

在 单 细 胞 生物 中 ,虽然 没有 像 多 细胞 生物 那 种 典型 的 细胞 分 化 过 程 ,但 是 在 其 生活 周期 中 ,细胞 也 表现 
出 有 规律 的 形态 结构 和 生理 功能 上 的 阶段 性 变化 ,这 种 变化 也 具有 细胞 分 化 的 性 质 。 例 如 衣 药 ,在 由 合子 到 
成 熟 细 胞 发 育 周 期 中 , 即 具有 明显 的 细胞 分 化 变化 (图 17 -1)。 


SF PEI 4 个 单 倍 体 子 细胞 (1m) 






oe 外 WeEhHAF (1n) 
术 
无 性 繁殖 方式 
叶绿体 


成 熟 细胞 (1n) 


GA 
细胞 产生 配子 





图 17-1 单 细 胞 原生 生物 衣 若 生活 史 中 的 甸 胞 分 化 现象 (Avers C J,1986) 
衣 藻 具有 有 性 和 无 性 两 种 生殖 方式 。 在 有 性 生殖 中 ,配子 融合 (受精 ) 形 成 辣子 ,再 经 
过 三 数 分 列 合 染色体 数 恢复 到 原先 的 水 平 。 在 无 性 生殖 中 ,机 体 通 过 有 经 邯 弄 产生 游 

动 抱 了 于 (1n) 进行 繁殖 。 繁 殖 周期 中 有 孢子 与 配子 的 变化 


第 一 节 细胞 分 化 的 基本 特征 
一 、 形 态 结构 发 生 差异 


多 细胞 生物 成 体 中 ,各 种 细胞 在 直观 上 表现 出 大 小 、 形 状 和 结构 上 的 差别 。 这 种 差别 一 般 与 细胞 的 功能 


相 适 应 。 大 多 数 细胞 以 结合 成 组 织 和 器 官 的 形式 存在 ,因而 细胞 的 形状 一 般 与 其 存在 的 部 位 和 行使 的 功能 
有 关 ( 图 17 -2)。 
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多 细胞 生物 的 个 体 发 育 过 程 是 从 受精 卵 开始 ,细胞 是 作为 机 体 中 具有 高 度 时 空 秩序 的 成 员 而 存在 , 它 的 
一 切 活动 都 受到 了 整体 的 调节 和 控制 。 无 论 是 胚胎 还 是 成 体 中 都 存在 着 细胞 分 裂 和 细胞 死亡 两 种 变化 。 一 
个 健康 人 ,总 细胞 数 大 约 为 40 x10 个 细胞 ,而 每 一 小 时 就 要 有 几 十 亿 个 骨髓 细胞 和 上 肠 细胞 死亡 。 


第 一 节 基本 概念 
一 、 细胞 坏死 与 凋 亡 的 区 别 


体内 细胞 死亡 有 两 种 方式 , 即 坏 死 (necrisis) 与 凋 亡 (apoptosis)。 前 者 是 指 细 胞 受到 物理 ,化 学 因素 的 损 
伤 ,如 机 械 损 伤 ,毒物 微生物 ,辐射 等 ,引起 的 细胞 死亡 。 坏 死 的 特点 是 :细胞 质 腊 和 核 被 膜 破 型 ,细胞 骨架 
和 核 纤 技 解 体 。 细 胞 质 次 出 ,影响 到 周围 细胞 ,此生 类 症 反 应 。 

在 正常 生理 条 件 下 ,细胞 中 存在 着 存活 途径 和 死亡 途径 。 细 胞 受 特定 的 细胞 外 信号 或 细胞 内 信号 的 诱 
grammed cell death) ,该 词 是 在 1965 年 由 Lockshin R. 和 Williams C. 在 对 看 发 育 研 究 中 创 用 的 。1972 年 ,Kerr 
J. F. 等 在 研究 组 织 变化 时 又 创 用 了 细胞 凋 亡 (apoptosis ) 一 词 ,是 指 细 胞 受到 生理 刺激 发 生 的 死亡 (图 18 -1)。 
apoptosis 来 源 于 希腊 闻 , 是 秋天 树木 落叶 之 意 , 用 来 表示 细胞 的 这 种 死亡 方式 比较 形象 化 ;然而 从 生物 学 意 
义 上 来 说 , “程序 性 细胞 死亡 "是 个 体 发 育 、 存 活 所 必需 的 正常 秩序 的 一 部 分 。 现 在 ,细胞 凋 亡 与 程序 化 细胞 
死亡 是 作为 两 个 同义词 在 学 术 界 同时 并 用 。 





图 18 -1 细胞 坏死 与 凋 亡 变化 的 形态 差异 


由 此 可 多 ,细胞 外 信和 号 诱发 的 细胞 自杀 程序 称 为 细胞 凋 亡 。 细 胞 凋 亡 在 性 质 上 完全 不 同 于 细胞 坏死 
(necrosis) 。 细 胞 死亡 程序 启动 后 ,细胞 内 发 生 了 一 系列 结构 变化 ,如 细胞 质 凝 缩 ,细胞 萎缩 ,细胞 骨架 解体 ， 


— 
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核 纤 层 分 解 , 核 被 腊 破 型 (图 18 -2)。 除 了 这 些 形 态 特 征 外 ,在 进行 DNA 电泳 分 析 时 发 现 , 核 DNA 分 解 成 
片段 ,出现 梯 形 电泳 图 (图 18 -3)。 大 量 实 验 表明 , 核 DNA 断 解 成 片段 ,是 细胞 凋 亡 的 主要 特征 之 一 。 


fa TF DNA 被 降解 





18-2 正常 细胞 与 凋 亡 细胞 的 电镜 形态 比较 图 18-3 培养 细胞 受 刺激 凋 亡 后 DNA 


发 生 片 段 化 的 电泳 图 (Nagata 5,1997) 
eae 2h DNA RHEE Ae Pe 


细胞 凋 亡 时 ,细胞 表面 以 出 芽 的 方式 形成 许多 球形 泡 状 结构 。 随 后 ,细胞 分 解 成 一 些小 泡 ,这 些 有 膜 包 
围 的 小 泡 称 为 润 亡 小 体 (apoptotic body) (图 18 -4)。 凋 亡 细胞 的 质 膜 性 讨 发 生 改 变 , 如 表面 糖 基 发 生 改 变 ， 
可 被 巨 哈 细 胞 表面 的 凝集 素 (lectin) 所 识别 ;通常 位 于 质 膜 内 脂 层 的 克 脂 酰 丝 毛 酸 反 转 到 了 外 腊 层 , 巳 叭 组 
胞 对 暴露 的 磷脂 酰 丝 氨 酸 具有 识别 能 力 。 最 后 , 凋 亡 小 体 被 邻近 的 细胞 或 巨 叭 细胞 吞噬 而 被 清除 。 细 胞 凋 
亡 并 不 危及 相 邻 的 细胞 , AB AS AE BR HE 





18-4 正常 淋巴 细胞 与 凋 亡 淋巴 细胞 的 电镜 外 形 图 懈 对 比 (Lodish H et al,2004 ) 
让 图 为 正常 淋巴 细胞 , 碳 图 为 笠 亡 淋巴 细胞 , 凋 亡 细胞 分 解 成 许 事 小 泡 ( 调 亡 小 体 ) 
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由 此 可 见 ,细胞 凋 亡 过 程 可 分 为 4 个 阶段 :引发 .执行 .吞噬 和 清除 (图 18 -5)( 表 18-1)。 
开始 凋 亡 细胞 皱 缩 





= es - = 


eS, Ea FP Set. 核 被 膜 破裂 ， eh Ty RH Bt TER 
2H Hl EA a nie. 
2H] Ht TPE SS a tied 


图 18 -5 细胞 凋 亡 过 程 形 态 变化 示意 图 ( Kuby J,1997) 
泣 亡 早期 , 业 色 质 秦 编 ,并 在 炉 内 边 红 化 。 太 部 分 细胞 器 仍 保 持 完整 。 
至 后 期 ,细胞质 和 细胞 核 碎 必 ,形成 凋 亡 小 体 ， 凋 亡 小 体 最 后 被 吞咽 细胞 所 吞噬 


18-1] 细胞 凋 亡 与 细胞 坏死 的 区 别 


诱导 因素 | 体内 生理 性 信号 | 强烈 的 刺激 因素 
质 腊 Ap i 2 Be He ie 
细胞 质 由 质 膜 包围 形成 阐 亡 小 体 溢出 ,细胞 破裂 成 碎片 
Hl Ail a 无 明显 变化 肿胀 .破坏 
细胞 核 固 和 .断裂 核 被 膜 破裂 
染色 质 | Ty Be AR RE je A Fe Ba 松 解 成 网 状 
DNA 有 规律 降解 ,呈现 梯形 电泳 带 随机 降解 
基因 活动 由 基因 调控 | 无 基因 调控 
代谢 反应 | 有 和 蛋白酶 参与 的 级 联 反应 | 无 有 秩序 的 代谢 反应 





对 个 体 影响 个 体 正常 存活 有 破坏 作用 ,引起 炎症 反应 


二 、 细胞 衰老 与 最 高 分 裂 次 数 


体内 的 干细胞 虽然 保持 着 不 断 分 裂 的 能 力 ,但 是 随 着 个 体 的 年 龄 增长 ,细胞 的 增殖 能 力 不 断 下 降 。 例 如 
从 人 有 上 胚 中 取出 的 成 纤维 细胞 进行 培养 时 ,可 持续 分 裂 60 ~ 80 次 ;从 一 位 40 岁 的 成 人 体内 取出 的 成 纤维 细 
胞 , 则 只 能 分 列 40 次 ;如 果 从 一 位 80 岁 的 老人 体内 取出 的 细胞 , 则 分 型 30 次 后 即 停 止 分 裂 。 因 此 ,人 细胞 
的 最 高 分 裂 次 数 为 60 ~ 80 次 。 如 果 将 细胞 冻 存 一 段 时 间 再 复苏 ,细胞 仍 对 其 分 型 次 数 保持 着 “记忆 ”, 当 其 
分 型 次 数 达 到 最 高 分 裂 次 数 时 , 即 不 再 分 型 。 成 纤维 细胞 的 最 高 分 裂 次 数 与 动物 的 寿命 有 一 定 的 比例 关系 : 
6, ,90 ~125 次 ; 鸡 ,15 ~35 次 ;小 鼠 ,14 ~28 次 。 植 物 细胞 未 发 现 有 最 高 分 型 次 数 。 

细胞 增殖 能 力 逐 渐 减弱 的 现象 称 为 细胞 衰老 (cell senescence)。 机 体 的 衰老 与 细胞 衰老 有 一 定 的 关系 。 
Wilmut 利用 6 岁 母 壮 乳 脲 细胞 核 ,通过 移 核 技术 制作 成 功 的 克隆 羊 ”Dolly” ,提前 出 现 衰老 现象 。 学 者 们 发 
现 , 细 胞 的 衰老 与 染色 体 端 粒 的 缩短 有 关 , 端 粒 缩短 是 细胞 衰老 的 重要 特征 。 经 过 检测 , “Dolly "的 细胞 中 的 
Sra AL. Hs |] BE A 了 20% 。 
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三 、 细胞 凋 亡 的 普遍 性 


细胞 凋 亡 现象 在 动 、. 植 物 中 普遍 存在 。 秀 丽 隐 杆 线虫 成 虫 由 959 个 体 细胞 和 1 000 ~2 000( 性 别 差 
并) 个 性 细胞 构成 。 虫 体 最 初 含有 1 千 多 个 体 细胞 ,后 来 在 发 育 过 程 中 ,有 113 个 细胞 发 生 凋 亡 , 最 后 剩 
下 959 个 体 细 胞 。 秀 丽 隐 杆 线虫 虫 体 透 明 ,染色 体 组 为 6 对 ,约会 3 000 个 基因 ,是 研究 细胞 凋 亡 的 良好 
材料 。 

乌 类 翅膀 发 育 的 模式 形成 即 是 伴随 着 程序 性 细胞 死亡 实现 的 。 鸡 胚 在 发 育 中 ,由 于 指 ( 趾 ) 间 的 细胞 发 
生死 亡 , 从 而 形成 了 具有 一 定形 状 的 翅 或 爪 。Saunders J. W. (1966 ) 发 现 ,这 些 细 胞 的 死亡 总 是 发 生 在 一 定 
的 发 育 阶段 。 如 果 在 临近 此 发 育 阶 段 之 前 ,把 这 些 预 定 要 死亡 的 细胞 进行 移植 ,不 管 移植 到 何 部 位 ,这些 细 
胞 到 一 定 发 育 阶 段 时 仍 按 时 死亡 。 移 到 体外 培养 ,营养 条 件 充足 ,依然 如 此 。 因 此 ,细胞 好 像 是 接 照 个 体 发 
育 的 时 间 表 生存 或 死亡 (图 18 -6)。 











a A 


~ 内 凋 亡 区 
图 18 -6 鸡腿 和 爪 发育 模 式 与 细胞 凋 亡 (Cilber S F.2000) 


哺乳 类 的 肢体 发 育 与 鸟 类 的 类 似 , 人 胚 和 鼠 胚 的 肢体 原 基 在 初 形 成 时 ,未 端 呈 球拍 状 , 后 来 在 相当 于 指 
( 趾 ) 间 部 位 的 细胞 发 生 凋 亡 , 才 出 现 了 彼此 分 开 的 指 ( 趾 ) 。 

细胞 莘 亡 在 哺乳 类 个 体 发 育 中 也 广泛 存在 。 例 如 , 早 在 囊 胚 晚期 ,内 细胞 团 细 胞 保持 着 旺盛 的 分 裂 能 
力 ,形成 了 一 柱 形 的 细胞 团 ,细胞 团 内 部 为 上 胚层 (epiblasts) 细胞 。 上 上 胚层 发 育 为 胚 体外 胚层 .中 胚层 和 胚 
内 内 胚层 。 后 来 细胞 柱 中 央 的 上 胚层 细胞 发 生 程序 性 死亡 ,只 剩 下 了 与 脏 内 胚层 的 基 膜 相 接触 的 一 屋 上 肘 
层 细 胞 仓 活 ,因而 在 柱 内 部 中 央 形 成 了 一 个 空 腔 , 即 前 羊膜 腔 ( proamniotic cavity) ,此 腔 为 胚胎 生长 发 言 预 留 
本 空间 (图 18 -7)。 上 胚层 部 分 细胞 的 死亡 是 由 于 脏 内 胚层 向 所 有 的 上 胚层 细胞 发 出 (死亡 ) 信 和 号 .从 而 导 
致 除了 与 基 膜 相 接触 的 细胞 外 ( 基 膜 似乎 具有 防 细胞 凋 亡 的 作用 ) , 均 发 生死 亡 。 基 腹 可 发 出 拯救 信号 ,使 
与 之 接触 的 细胞 通过 整 联 蛋白 接受 拯救 信和 号 而 存活 下 来 。 

哺 扎 动物 中 还 有 一 个 很 重要 的 程序 性 细胞 死亡 的 例证 , 即 是 生殖 管道 的 发 生 。 胚 胎 进一步 发 育 ,在 性 别 
未 分 化 之 前 ,具有 上 肉 雄 两 套 生殖 管道 ,一 套 为 米 勒 管 ( Miillerian duct) ,可 发 育 为 肉 性 生殖 管道 , 另 一 套 为 中 肾 
管 的 一 部 分 , 称 为 沃 尔 夫 管 (Wolffian duct) ,可 发 育 为 雄性 生殖 管道 。 随 着 个 体 发 育 , 出 现 了 性 别 分 化 , 产 
生 卫 及 业 或 举 丸 。 每 一 性 别 个 体 都 要 淘汰 另 一 性 别 的 一 套 生殖 管道 , 肉 性 淘汰 沃 尔 夫 管 ,而 雄性 则 淘汰 米 
勒 管 。 这 种 淘汰 过 程 即 是 通过 程序 性 细胞 凋 亡 实现 的 。 睾 丸 中 的 支持 细胞 可 分 泌 举 酮 和 抗 米 勒 管 激素 (an- 
ti 一 Miillerian duct hormone) ,该 激素 可 与 米 勤 管 外 围 的 间 充 质 细 胞 结合 ,引起 后 者 分 说 旁 分 说 因子 ,诱导 米 
勒 管 上 皮 细 胞 凋 亡 。 在 上 肉 性 个 体 中 ,卵巢 不 能 分 泌 举 酮 和 抗 米 勒 管 激 素 ,缺少 这 两 种 激素 , 沃 尔 夫 管 发生 汕 
亡 ( 图 18 -8)。 

慎 物 中 同样 也 存在 着 细胞 凋 亡 现象 ,处 于 逆境 中 ,过 敏 细 胞 即 发 生 凋 亡 。 例 如 ,烟草 的 叶子 感染 烟草 蕉 
叶 病 毒 后 , 叶 中 的 过 敏 细胞 即 发 生 凋 亡 。 这 种 苦 亡 有 利于 避免 束 及 周围 细胞 。 
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续 表 
转录 因子 和 转录 调节 因子 
MADR2 18q21 i | TGFB 调 节 的 MAD 相关 蛋白 
DPC4 18q21. 1 Ee TGFB 调节 的 MAD 相关 重 白 
RBI 13914 成 视网膜 瘤 ,肉瘤 G 至 SS 期 转录 调节 因子 
WTI lipl2 Wilms #7 SAT (RASH) 
P53 17p13 肉瘤 ,神经 胶 质 瘤 ,乳腺 痛 转录 调节 因子 ,调节 C 一 5 期 
VHL 3p25 ae es BL, PE ae A 
细胞 周期 因子 
pl6 9p21 Cdk4 .Cdk6 抑制 剂 
pls 9p21 Cdk4 .Cdk6 抑制 剂 
p21 6p21 Cdk2 .Cdk4 .Cdk3 .Cdk6 抑制 剂 
DNA 损伤 收复 因子 
BRCAI 17q21 乳腺 癌 , Oe DNA 收复 因子 ,与 RAD51 作用 
BRCA2 13g12 乳腺 癌 , Bee DNA 收复 因子 ,与 RAD51 作用 
MSH2 
MLH 
PMS2 
ATM 
其 他 
NABI 1 p36 ih 2S Se Hl 
MLM 9p21 AER a 
MEN ligql3 垂体 瘤 
BCNS 9q31 Bi FH SS Se BR, a 
RCC 3pl4 情 癌 
Maspin 基因 18q21.3 4. Be i FO A 0 fl Fi 


cd: 周期 重 白 依赖 激酶 。MAD; 某 些 转录 因子 中 的 MAD HE, RADNER GERI Hy 
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据 鉴 定 , 人 体 中 大 部 分 肿瘤 并 不 是 由 病毒 引起 的 。 正 常 细胞 中 虽 也 存在 着 原 痛 基 因 ,但 其 活动 要 受到 严 
格 的 精密 控制 ,其 编码 产物 是 细胞 生长 和 分 化 所 必需 的 ,不 会 引起 瘤 症 。 然 而 , 当 原 冶 基 因 发 生 了 变化 ,产生 
了 超出 细胞 医 动 所 需要 的 产物 , 即 可 引起 细胞 痛 变 。 原 瘤 基 因 的 这 种 变化 称 为 原 瘤 基 因 的 激活 。 原 瘤 基因 
的 激活 有 多 种 途径 。 

原 痛 基因 的 表达 产物 是 能 促进 细胞 生长 和 增殖 的 和 蛋白质 ,如 ras 编码 的 信号 转 导 蛋白 。 另 有 一 些 原 瘤 
基因 编码 生长 促进 因子 及 其 受 体 , 抗 油 亡 蛋白 和 转录 因子 (图 19 -14) 。 
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病毒 编码 的 可 也 一 信号 分 子 (1) 
d 7 | a 
(SZ aeh q F mine x: 





= gam 8 606CRA(Y) 
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图 19-14 参与 调控 细胞 生长 和 增殖 的 7 类 和 蛋白质 (Lodish H et al,2004) 
这 些 和 前 日 厦 的 突变 体形 式 的 表达 ,产生 痛 。 正 常情 况 下 ,这 些 蛋 白质 促进 细胞 
的 生长 。 罕 变 改 变 了 它们 的 结构 和 表达 ,从 而 产生 了 处 于 活动 状态 的 痛 基 因 


一 、 原 瘤 基因 的 激活 途径 


(—) 把 突变 

于 在 20 世 纪 60 年 代 即 已 发 现 , 诱 变 剂 也 是 致癌 剂 ,而 且 诱 变 剂 的 诱 变 能 力 与 致 冶 能 力 成 正比 。 在 小 鼠 
实验 中 已 证 明 ,能 损伤 DNA 的 分 子 , 即 可 致癌 。 通 过 DNA 序列 分 析 表 明 , 有 的 瘤 细 胞 的 癌 基 因 激 活 是 由 于 
原 瘤 基 因 本 身 一 定 部 位 的 核 苷 酸 发 生 了 改变 ,合成 了 异常 的 蛋白 质 产 物 ,从 而 使 细胞 出 现 转化 表 型 。 所 谓 的 
Ja 38 3B ( point mutation) 即 是 指 基因 中 只 有 一 对 碱 基 发 生 了 改变 。 

从 人 人 膀胱 瘤 细胞 分 离 出 的 DNA 能 使 NIH3T3 细胞 发 生 转 化 ,从 这 种 转化 细胞 分 离 出 的 DNA 又 能 使 另 
一 组 NIH3T3 细胞 转化 。 将 能 引起 细胞 晋 性 生长 的 人 体 基 因 分 离 出 来 ,通过 分 子 杂交 证 明 , 它 是 大 鼠 的 两 种 
反 转 录 病 毒 (Harvey 肉瘤 病毒 和 Kirsten 肉瘤 病毒 ) 癌 基因 v - ras 的 同 源 物 。 冶 细胞 中 的 ec - ras 基因 的 激活 
并 不 表现 为 基因 表达 增强 。Rus 基因 编码 p21 蛋白 ,此 蛋白 结合 在 质 膜 上 ,相对 分 子 质量 为 21 x10 ` 。 用 人 
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膀胱 痛 细 胞 中 含 活化 ros 基因 的 DNA 转 染 NIH3T3 细胞 ,细胞 中 的 p21 蛋白 的 水 平 并 未 明显 上 升 。 将 
从 膀胱 瘤 细 胞 中 分 离 出 的 ras 基因 与 正常 细胞 的 相应 DNA 片段 比较 表明 ,激活 的 ras 基因 与 正常 基因 
相 比 ,只 有 一 个 碱 基 发 生 了 变化 , 即 原 癌 基 因 中 为 第 12 个 氨基 酸 编 码 的 密码 子 , 由 GGG( 甘 氨 酸 ) 变 成 
了 GTG( 统 氨 酸 ) 。uw- ras 也 是 在 同一 个 密码 子 上 发 生 了 改变 ,使 p21 蛋白 的 第 12 个 氨基 酸 残 基 由 甘 
氢 酸 变 成 了 精 氨 酸 或 丝氨酸 。 甘 氨 酸 对 p21 蛋白 的 功能 有 深刻 影响 ,甘氨酸 被 置换 即 要 影响 p21 FA 
的 活性 ,使 细胞 生长 特性 发 生变 化 。 在 其 他 人 体 肿 瘤 细 胞 系 中 还 发 现 ,在 这 种 由 189 个 氨基 酸 组 成 的 
重 日 质 中 ,除了 第 12 位 外 ,第 13.5$9 .61 或 63 位 氨基 酸 如 果 被 转换 成 其 他 氨基 酸 ,也 会 激活 其 转化 
活性 。 

此 外 ,胃癌 细胞 中 也 有 点 罕 变 现象 ,这 说 明 厚 痛 基因 点 帘 变 引起 细胞 癌 变 不 是 个 别 现象 。 

(二 ) HARE 

原 痛 基因 可 由 于 反 转 录 病 毒 的 挫 人 而 转变 为 痛 基 因 。 这 种 转变 可 有 两 种 方式 : 山 基因 的 序列 改变 或 截 
断 ,致使 编码 的 重 日 活性 失常 。 吕 原 冯 基因 受到 了 病毒 基因 组 中 的 强 启 动 子 和 强 增强 子 的 控制 ,合成 了 过 
多 的 重 日 质 或 者 在 不 适当 的 情况 下 合成 蛋白 质 。 

反 转 录 病 毒 也 可 以 另 一 种 方式 起 痛 基 因 的 作用 ,病毒 的 DNA 副本 直接 插入 到 宿主 细胞 基因 组 中 临近 原 
冶 基 因 的 部 位 ,或 者 插 人 到 原 痛 基因 之 中 ,结果 使 此 基因 变 为 交 基 因 。 基 因 的 这 种 变化 称 为 插 人 帘 变 (inser- 
tional mutation ) 。 原 痛 基 因 上 六 如 果 捅 人 了 病毒 强 启 动 子 , 基 因 即 会 过 分 活 茎 ,此 即 称 为 启动 子 择 人 (pro- 
moter insertion) 。 例 如 ,用 RSV 转化 的 细胞 中 ,pp60“ 和 蛋白 的 会 量 比 正常 细胞 高 出 10 ~ 100 倍 ,但 在 性 质 上 这 
种 生日 与 ec-sre 基因 的 表达 产物 没有 什么 差异 ,只 是 由 于 量 的 增加 使 转化 细胞 代谢 失衡 ,导致 细胞 恶性 增 
殖 。 又 如 乌 类 白细胞 组 织 增生 病毒 (avian leucosis virus, ALV) 的 启动 子 插入 到 宿主 细胞 基因 组 的 myc 原 瘤 
基因 附近 , 即 可 使 c-myc 转录 增强 。 这 时 ,ec - myc 基因 的 染色 体 结 构 变 成 了 高 度 活 牙 状态 ,对 DNA 酶 工 很 
敏感 。 

(=) 44 FE 

染色 体重 排 (chromosomal rearrangement) 也 是 冶 基 因 激 活 的 途径 之 一 。 所 谓 染 色 体 重 排 即 是 指 染 色 体 
部 分 序列 通过 倒 位 或 易 位 重新 连接 的 畸变 。 例 如 B 淋巴 细胞 瘤 常 是 因 染 色 体 重 排 而 使 ec - mye 的 表达 失控 。 
Burkitt 淋巴 肉瘤 常 发 生 8/14,8/2 A 8/22 染色 体 易 位 现象 ,c - myc 基因 位 于 8 号 当 色 体 上 ,而 免疫 球 和 蛋白 重 
fe C ,的 基因 , 轻 链 的 VC SER SEA A C, 链 的 基因 分 别 位 于 14、2 和 22 号 染色 体 上 。 易 位 时 , 原 在 8 号 染 
色 体 上 的 e- myc 转 位 到 14,2 或 22 号 染色 体 上 , 均 可 单独 引起 细胞 癌变 。 易 位 后 由 于 e - mye 基因 靠近 免 
EERE A BSR, AT Se c - mye 的 转录 活性 提高 了 5 ~10 倍 。 基 因 表 达 产 物 过 量 ,使 淋巴 细胞 快速 增 
殖 ,发 生 痛 变 (图 19 - 15). 


c-myc 





Hf 19-15 B 细胞 Burkitt REM 3 种 染色 体 易 位 情况 (Lodish H et al 2004) 
因 第 8 eS 14 BRARCRERP RE @e-mye 菇 因由 8 号 染色 体 转 称 到 14 号 染色 
体 的 部 分 抗体 重 链 基因 外 ,导致 Myc 转录 因子 在 淋巴 细胞 中 过 表达 ,长 成 末 巴 肉 痴 
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染色 体 易 位 另 一 种 情况 是 使 两 个 基因 融合 ,形成 杂交 基因 。 杂 交 基 因 编 码 杂 交 和 蛋白 ,这 种 蛋白 质 与 原来 
的 重 日 质 不 同 , 它 们 的 活性 往往 是 持久 性 的 。 

(四 ) 基因 扩 增 

原 痢 基因 的 激活 的 又 一 条 途径 是 基因 扩 增 。 在 人 神经 母 细胞 瘤 细 胞 中 ,含有 许 包 vw - mye 的 副本 , 称 为 
N-myc(N 表示 神经 ) ,这 是 基因 扩 增 的 结果 。 基 因 扩 增 可 转录 出 过 多 的 mRNA ,从 而 合成 了 大 量 的 Myc & 
Ao a, ER KEK SN AAR Mye 蛋白 。 可 是 由 于 基因 扩 增 合成 了 过 多 的 Myc 重 日 ,在 正常 
降解 后 还 有 剩余 ,使 细胞 核 继续 不 断 地 接受 生长 信号 ,导致 细胞 快速 增殖 。 肿瘤 细胞 中 常 出 现 双 微小 体 
(double minute chromosome , DM ) 和 染色 体 名 染 区 ( homogeneously staining region ,HSR) , 即 是 基因 扩 增 的 表 
现 。 倍 增 的 序列 如 果 线 性 排列 在 -条 染色 体 的 同一 部 位 , 则 显示 为 名 染 区 ;如 果 独 立 存 在 , 则 形成 微小 染色 
体 。 人 的 白血病 和 结肠 癌 细 胞 的 DM 和 HSR 即 含有 扩 增 的 myc 厚 痛 基因 , 瘤 基因 表达 产物 的 大 量 产生 , 导 
BY 2H Hl #84 AE ( PA 19 -16)。 





图 19-16 瘤 细 胞 中 基因 扩 增 表现 出 的 染色 体 变化 
痛 细 胞 的 mye 原 痛 基 因 发 生 扩 增 , 经 黄色 荧光 探 针 进 行 原 位 杂交 染色 后 ， 
核 型 中 显示 出 有 双 微小 体 (A) 和 勾 染 色 区 (B) 现 象 


一 、 细胞 痛 变 是 多 次 基因 突变 的 结果 


前 面 介绍 了 病毒 瘤 基因 和 原 痛 基 因 突 变 会 引起 细胞 癌变 。 痛 症 是 起 始 于 一 个 细胞 突变 ,而 人 体 是 由 大 
量 体 细胞 组 成 。 人 的 一 生 要 进行 10“ 次 细胞 分 裂 。 这 样 ,根据 计 算 即 便 是 不 接触 致癌 剂 ,每 个 基因 也 要 发 生 
10 “自然 突变 。 因 此 ,可 以 推算 出 ,人 的 一 生 中 每 个 基因 会 有 10" 突 变 概率 。 由 此 估计 ,一 个 突变 细胞 中 应 
当 有 许多 与 细胞 增殖 有 关 的 基因 发 生 突 变 , 失 去 了 对 细胞 增殖 的 调控 能 力 。 然 而 事实 上 ,人 体 癌症 发 病 频率 
并 没有 像 预想 的 那样 高 。 由 此 可 见 , 一 次 突变 并 不 足以 将 一 个 健康 细胞 转变 成 癌 细 胞 。 一 个 细胞 痛 变 要 求 
在 一 个 细胞 中 发 生 几 次 单独 的 突变 ,它们 共同 作用 才能 诱发 细胞 癌变 。 经 统计 ,一 个 细胞 转化 需要 发 生 3 - 
7 次 单独 的 随机 突变 。 

虽然 癌症 起 始 于 一 个 细胞 突变 ,但 是 这 个 突变 细胞 的 后 代 必须 经 过 几 次 突变 ,才能 形成 癌症 。 学 者 
们 在 研究 结肠 癌 发 病 机 制 时 发 现 ,结肠 癌 的 发 生 是 连续 致癌 突变 的 结果 。 首 先是 APC 基因 (该 基因 为 一 
抑 瘤 基因 ,其 编码 蛋白 可 抑制 细胞 周期 运转 。 因 为 该 蛋白 可 阻 抑 Wnt 信和 号 传递 途径 ,使 之 不 能 激活 原 痛 
基因 ,如 e -mye 的 表达 。2 个 APC 等 位 基因 均 突变 时 ,细胞 增殖 速率 提高 ) 发 生 功能 丧失 突变 ,结肠 壁 内 
侧 长 出 息肉 。 如 果 息 肉 中 有 一 个 细胞 又 发 生 ras 基因 突变 ,细胞 增殖 更 加 失常 ,长 成 了 一 个 更 大 的 腺 瘤 。 
突变 丢失 了 特定 的 一 段 染 色 体 ,p53 基因 突变 失 活 ,失去 了 正常 调节 功能 ,结果 腺 瘤 长 成 了 恶性 肿瘤 
(图 19 -17)。 
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ABC superfamily ABC MRR ”一 组 腊 整 合 蛋白 ,起 ATP KO Re MRA, FA AB. 
糖 、 离 子 和 肽 进行 穿 腊 运输。 每 种 蛋白 中 含有 2 个 ATP 结合 序列 , 故 名 。 . 

acetyl coenzyme A 乙酰 辅酶 A FERENCE PHS Per Wi CRIES AL. 

acetylcholine CREM HHO PHA -HAR MAHA -肌肉 接点 处 起 神经 递 质 作 用 的 胆 碱 
乙酰 化 分 子 。 

acrocentric 具 近 端 着 丝 点 的 ”表示 着 丝 点 靠近 染色 体 的 一 端 。 

acrosome [hit 精子 头 部 盖 在 核 前 部 的 一 个 由 膜 包 围 的 半月 形 小 体 , 内 含有 透明 质 酸 酶 等 水 解 酶 , 实 
系 一 特 化 的 湾 酶 体 。 

actin HaeA ”肌肉 中 的 一 种 主要 蛋白 质 , 横 纹 肌 的 细 丝 和 细胞 微 经 的 主要 蛋白质, 与 细胞 运动 

actinin 辅 肌 动 蛋白 ”与 肌 动 重 白 结 全 的 一 种 小 的 蛋白 质 , 在 横 纹 肌 的 Z 线 和 应 力 纤 维 中 比较 集中 ,在 
将 肌 动 蛋白 丝 横 连 在 一 起 和 使 应 力 纤 维 与 质 膜 结 人 台中 发 挥 作用 。 

action potential 动作 电位 ”兴奋 细胞 (如 肌肉 ,神经 等 ) 质 膜 中 快速 传递 的 电 兴 在 。 

activin Mmm ”为 细胞 间 信 号 传递 分 于 , 系 生长 因子 TGFB 超 家 族 的 成 员 ,在 背 椎 动物 中 胜 层 诱导 方 
面 起 重要 作用 。 

activation energy 活化 能 局 动 化 学 反应 所 需要 输入 的 能 量 。 

active transport 主动 运输 将 分 子 向 着 高 浓度 方向 穿 膜 的 耗 能 运输 。 

actomyosin 肌 动 球 蛋 白 肌 球 蛋 白 和 肌 动 蛋白 的 复 台 物 ,是 肌肉 收缩 单元 的 重 白质 。 

adaptin 衔接 起 日 ”在 成 笔 蛋 白 与 运载 物 受 体 间 相连 接 的 蛋白 质 , 由 多 亚 基 组 成 的 复合 物 ,在 捕捉 结 
全 运载 物 的 受 体 和 形成 衣 被 小 泡 中 发 挥 作用 。 

adenine (RRR ”核酸 中 的 一 种 碱 基 , 是 杂 环 化 合 物 的 衍生 物 。 

adenosine BARRE BMOTPRRESHR PEE. DNA 分 子 中 , 它 同 胸腺 喀 喧 脱氧 核 霸 配 
对 ,在 RNA 中 则 与 尿 喀 啶 核 背 配对 。 

adenosine triphosphatase ATP 酶 能 催化 ATP 分 解 成 ADP MAHER. 

adenine triphosphate(ATP) ARA=BM(ATP) 能 量 传递 代谢 中 的 一 种 高 能 中 间 产 物 ; 核 精 核 酸 合 
成 的 前 体 物 。 

adenylyl cyclase[ adenylate cyclase) 腺 茶 酰 环 化 酶 | REMI) 催化 ATP 形成 环形 AMP 的 膜 
结合 酶 ,是 细胞 内 某 些 信号 传递 途径 中 的 重要 成 分 。 

adherens junction 黏合 连接 可 将 相 邻 细胞 黏合 在 一 起 的 细胞 连接 ,连接 处 质 膜 的 细胞 质 面 结合 有 
aie Ae. 

amino acid SBM 重 白质 的 基本 构件 , 带 有 一 个 或 两 个 以 上 NH eM. 

amino acid sequence 氨基 柄 序列 某 种 多 上 肪 或 蛋白 质 分 子 中 氨基 酸 成 分 的 特定 排列 顺序 。 

amino acyl tRNA 氨 酰 基 tRNA 参加 蛋白 质 合成 的 氨基 酸 的 激活 形式 ,由 氨基 酸 的 闪 基 通过 一 不 稳 
定 的 酯 键 与 tRNA 的 羟基 结合 所 构成 。 
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aminoacyl -tRNA synthetase 氨 栈 基 -tRNA 合成 酶 ”为 一 类 醇 , 其 中 每 一 种 酶 可 将 一 定 的 氨基 酸 激 
活 成 力 酰 基 形 式 ,并 使 所 酰基 连接 到 特定 的 tRNA 载体 上 。 

amyloplast 造 粉 体 植物 贮藏 组 织 细 胞 中 含 淀 粉 显 粒 的 无 色 质 体 。 

anaphase 后 期 有 丝 分 型 (或 碱 数 分 型 ) 过 程 中 的 一 个 阶段 ,在 此 阶段 中 区 色 体 向 细胞 两 极 移动 , 纺 
BEA Ay Pr aE AE 

anchoring junction 锚 定 连接 细胞 连接 的 一 种 类 型 FATAARADTRACLZANARE ,在 
细胞 间或 细胞 骨架 与 细胞 外 基质 间 相 互 作用 中 发 挥 作 用 。 

antenna complex 天 线 复合 物 ”为 叶绿体 光 系 统 的 主要 组 成 部 分 之 一 ,可 将 吸收 的 光 能 传递 给 光 反 应 
中 心 。 

anticodon 上 反 密 码 子 ”tRNA 分 子 中 反 密 码 环 上 的 特定 核 苷 酸 三 联 体 ,在 翻译 过 程 中 ,这 一 三 联 体 和 
mRNA 中 特定 三 联 体 (密码 子 ) 形 成 互补 碱 基 配 对 。 

antiport 反 向 运输 膜 载体 将 两 种 不 同 的 小 分 子 同 时 或 依次 向 相反 的 方向 穿 膜 运输 。 

antisense RNA 反 义 RNA 与 一 基因 的 专 一 RNA 转录 物 互 补 的 RNA ,可 同 此 专 一 的 RNA 杂交 。 

apoptosis (细胞 ) 凋 亡 ” 即 程序 性 细胞 死亡 ( programmed cell death) , 为 非 坏 死 性 的 细胞 死亡 ,细胞 分 
解 成 凋 亡 小 体 ,被 邻近 的 细胞 吞噬 。 

aster 星体 ”动物 细胞 在 有 经 分 裂 时 ,细胞 两 极 围绕 着 一 对 中 心 粒 形成 辐射 微 管 结 构 。 

A -site A 部 位 ( 受 体 部 位 ) 核糖 住 接受 氨 酰 基 -tRNA 的 部 位 。 

autophagosome 自 鸭 小 体 ” 溶 酶 体 包 有 细胞 自身 一 部 分 进行 消化 的 小 体 。 

autoradiography 放射 自 显 术 利用 放射 性 原子 发 射 的 射线 能 使 照相 乳胶 感光 的 作用 ,对 生物 标本 中 
放射 性 标记 物 进行 定位 和 定量 测定 的 方法 。 通 常 是 将 吸收 了 放射 性 物质 的 生物 标本 , 制 成 切片 RRS 
胶 薄 腊 , 经 曝光 ,显影 \ 定 影 后 ,在 光学 或 电子 显微镜 下 观察 。 

autosome 常 染色 体 ” 除 性 染色 体 以 外 的 其 他 染色 体 。 

bacteriorhodopsin 细菌 紫 质 ” 嗜 盐 细菌 质 膜 中 的 色 京 和 蛋 日 。 

Barr body 巴 氏 小 体 哺乳 动物 峻 性 体 细胞 在 分 型 间 期 核 中 凝 第 不 活动 的 XX 染色体 ,也 称 性 染色 体 。 
为 M. Barr 所 发 现 。 














相互 配对 , 碱 基 的 配对 关系 是 固定 的 ,总 是 腺 嘎 叭 配 胸腺 喀 啶 , 乌 味 叭 配 胞 喀 啶 。 
binding - change model 结合 变 构 模 型 ”ATP 合成 机 制 的 一 种 学 说 ,主张 在 y MRM FAP Ps B 
基 发 生 开 放 (0) .松弛 (L) 和 紧密 (T) 三 种 构象 变化 ,催化 ATP 的 合成 。 
bioenergetics ”生物 能 学 ”热力 学 在 生物 学 中 的 应 用 所 形成 的 一 门 学 科 。 
biomembrane 生物 膜 主要 由 克 脂 双 层 和 蛋白 质 构成 的 细胞 膜 ,是 细胞 表面 和 细胞 上 更 外 表 的 通 遗 





blastula 误 虾 ”后生 动物 在 早期 是 胎 发 育 过程 中 形 戌 的 中 空 球形 胚 体 ,是 胚胎 发 育 的 一 个 阶段 。 
brush border MIR ”小 肠 和 肾 上 皮 细胞 顶 面 伸 出 的 密集 微 绕 毛 。 
Ceycle CC, 循 环 ” 光 合作 用 中 的 暗 反 应 部 分 ,C0, 经 一 3 碳 中 间 产 物 (3 - RRM) RAMA, 
也 称 卡 尔 文 循环 (Calvins cycle) 。 

C, cycle C, 循 环 没有 光 呼 吸 的 植物 行 光合 作用 时 的 一 条 还 原 C0; 的 附属 途径 。 也 称 为 Hateh - 
Slack 途径 。 

calmodulin 钙 调 蛋白 “广泛 存在 于 真 核 细胞 中 的 一 种 结合 钙 蛋 白 OTA Ca “后 可 发 生 构 象 变化 ， 
暴露 出 玻 水 区 。 钙 调 蛋白 因 细 胞 质 溶 质 中 的 Co 浓度 不 同 而 得 以 与 不 同 的 蛋白 质 (Ca * - 钙 调 蛋白 的 靶 蛋 
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白 ) 相 互 作用 ,调节 细胞 的 活动 ,如 改变 靶 栈 和 质 膜 运输 蛋白 的 活性 。 

capsid AR 由 衣 壳 粒 亚 单位 构成 的 病毒 外 壳 。 

capsomere KA 病毒 衣 壳 的 重 白 质 亚 单 位 。 

carcinogen 致 瘤 因素 ( 物 ) 能 诱发 细胞 癌变 的 物理 和 化 学 因素 。 

carotenoid XMBKR 一 种 脂 溶性 的 光合 作用 色素 , 呈 黄 红色 。 

carrier protein 载体 蛋白 ” 膜 内 的 运输 蛋白 ,可 同 穿 膜 运输 的 分 子 行 暂时 性 结合 。 

caspase ” 胱 冬 肪 酶 ”对 肘 链 中 天 冬 氨 酸 具有 特异 性 的 胱 氨 酸 水 解 酶 ,在 细胞 凋 亡 中 发 挥 

catalyst 催化剂” 不 改变 化 学 反应 平衡 点 而 调节 反应 速率 的 化 学 物质 。 
”cell ~ adhesion molecule(CAM) 细胞 黏合 (着 ) 分 子 细胞 表面 可 与 其 他 细胞 相同 蛋白 质 黏 全 的 蛋 
白质 。 

cell coat 细胞 外 被 ”一般 指 动物 细胞 外 表 由 糖 恒 白 构 成 的 绒 架 状 物 质 , MPR (glycocalyx), TX 
上 ,也 可 指 各 种 细胞 的 质 膜 外 由 糖 类 物质 组 成 的 结构 ,也 可 包括 植物 细胞 壁 。 

cell differentiation 细胞 分 化 ”细胞 的 后 代 在 结构 和 机 能 上 发 生 差 异 , 形 成 不 同 细 胞 的 过 程 。 分 化 细 
胞 获得 并 保持 特 化 特征 ,合成 专 一 性 的 重 白 质 。 

cell division 细胞 分 裂 ”一 个 细胞 分 成 两 个 各 会 一 个 核 的 于 细胞 的 变化 。 

cellfusion 细胞 融合 ”又 称 细胞 杂交 ,在 实验 条 件 下 将 不 同 的 体 细胞 合成 一 个 杂交 细胞 。 利 用 某 些 病 
毒 , 聚 乙 二 醇 (PEG) . 电 脉冲 或 激光 做 媒介 ,可 人 工 诱 发 细胞 融合 。 

cell junction 细胞 连接 ”细胞 表面 与 相 邻 细胞 或 细胞 外 基质 结合 产生 的 特 化 第 构 。 

cell membrane ”细胞膜 过 去 称 细胞 表面 的 膜 为 细胞 膜 , 现 称 为 质 膜 。 具有 了 暗 - 明 - 瞳 三 层 式 结构 ， 
系 一 单位 膜 。 

cell plate 细胞 板 高 等 植物 细胞 分 裂 过 程 中 ,新 的 细胞 壁 ， 
伸 所 形成 半 固 体 的 板 状 物 , 它 是 细胞 壁 的 前 体 。 

cell strain 细胞 株 通过 选择 法 或 克隆 形成 法 从 原 代 培养 物 或 细胞 系 中 获得 的 具有 特定 性 质 或 标志 
( marker) 的 培养 物 称 为 细胞 株 。 细 胞 株 的 特定 性 质 或 标志 必须 在 整个 培养 期 间 始 终 保 持 。 

cell surface 细胞 表面 ”细胞 压 膜 外 表面 结构 的 总 称 。 

cell theory 细胞 学 说 ”由 Schleiden 和 Schwann 于 1838 一 1839 年 提出 的 基本 学 说 ,其 主要 内 容 是 ;一 
切 动 ,植物 均 由 细胞 构成 ,细胞 是 名 细胞 有 机 体 的 最 小 构成 成 分 ,细胞 只 能 由 细胞 分 裂 而 来 。 

cell wall 细胞壁” 包围 在 植物 .藻类 ,真菌 和 原核 细胞 质 膜 外 面 的 硬性 结构 。 

centraldogma POEM 关于 DNA .RNA 和 重 白 质 之 间 在 信息 传递 方面 相互 关系 的 概念 。DNA 可 
做 自身 复制 和 RNA 转录 的 模板 ,由 RNA 再 翻译 成 蛋白 质 ,遗传 信息 忧 递 的 方向 应 是 DNA 一 RNA 一 重 白 质 。 

centriole ober 动物 细胞 中 有 9 组 小 管 (每 组 三 条 ) 围 成 的 圆 简 状 细胞 器 。 两 旺 中 心 粒 在 一 端 相 互 
垂直 。 在 分 裂 间 期 中 位 于 核 的 一 侧 。 细 胞 分 裂 时 逐渐 移 向 两 极 , 与 组 建 有 给 分 型 器 有 关 。 

centromere 着 丝 粒 ”染色体 上 同 纺锤 丝 间 接 相 连 的 区 域 ,着 丝 粒 区 DNA 为 高 度 重 复 序列 。 

centrosome 中心 体 动物 细胞 中 位 于 中 央 的 细胞 器 ,由 中 心 粒 和 中 心 粒 周 物质 构成 。 

cesium chloride centrifugation RUHR ”密度 梯度 离心 之 一 种 ,基本 方法 是 , 先 将 一 定 浓度 的 氯 化 
IAB DS! ,再 在 溶液 面 上 加 上 一 层 待 分 离 分 子 的 混合 物 。 经 离心 ,氧化 钨 溶液 形成 了 连续 密度 梯 
度 , 从 而 使 浮力 密度 不 同 的 分 子 分 别 沉 降 到 各 自 相 当 的 密度 处 ,得 以 分 离 。 

chaperone 分 子 翌 侣 ”原核 生物 和 真 核 生物 细胞 质 中 协助 其 他 和 蛋白质 分 子 肽 链 正 确 折 和 从 的 蛋 日 质 。 

chaperonin FIRBA 存在 于 原核 生物 RAR APH—-AOST ARG. 

chemiotaxis 趋 化 性 细胞 或 生物 个 体 向 着 或 背 着 革 种 化 学 物质 的 运动 。 

chlorophyll 叶绿素 光合 作用 的 主要 辅 光 色素 ,位 于 叶绿体 类 囊 体 膜 内 和 原核 生物 行 光 合作 用 的 福 





| 用 。 





六 质 在 细胞 中 央 集 中 并 音源 问 细 胞 边 周 延 
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得 腊 内。 叶绿素 是 叶绿素 a 和 叶绿素 b 两 种 色素 的 混合 物 。 

chloroplast ”叶绿体 植物 细胞 中 由 双 层 膜 转 成 ,含有 叶绿素 能 进行 光合 作用 的 细胞 器 。 

cholesterol 胆固醇 ”动物 细胞 膜 中 的 一 种 主要 的 脂 质 成 分 。 

chromatid 染色 单 体 复制 了 的 染色 体 中 的 两 条 子 链 。 两 条 染色 单 体 在 着 丝 粒 处 相连 在 一 起 。 

chromatin #fi BRAM Be DNA 和 组 蛋白 构成 脱氧 核糖 核 蛋 白 复 合 物 , 常 结合 有 
非 组 蛋白 和 少量 RNA。 染 色 质 也 可 称 为 间 期 染色 体 ( interphase chromosome) 。 

chromatin fiber 染色 质 丝 ”电镜 下 所 见 到 的 染色 质 的 基本 结构 单位 , 粗 约 30 nm ,是 由 线性 DNA WR 
旋 和 组 蛋白 . 非 组 蛋白 .少量 RNA 以 及 同 DNA 、RNA 合成 有 关 的 酶 构成 的 复合 物 。 

chromatosome 染色 质 小 体 ” 由 核 小 体 核 心 和 延长 的 DNA 片段 结合 上 HI1 组 蛋白 所 形成 的 球形 小 体 。 
DNA 在 小 体 上 和 绕 了 两 图 ,长 约 165 个 碱 基 对 。 

chromomere 染色 粒 有 经 分 型 前 期 染色 体 上 的 珠 状 结 枸 区 。 

chromosome # BK 真 核 生 物 细胞 核 中 会 基因 的 结构 ,通常 多 指 有 丝 分 型 过 程 中 由 染色 夺 秦 巡 形 成 
的 丝 状 或 棱 状 小 体 。 有 了 时 也 指 原 核 生 物 和 靖 毒 中 具有 遗传 编码 的 核酸 分 子 。 

cilium 纤毛 分 散在 纤毛 虫 表面 和 多 细胞 生物 纤毛 上 皮 细 胞 游离 面 的 细毛 状 可 摆动 的 细胞 器 。 每 一 
纤毛 基部 为 一 中 心 粒 (基体 )。 

cisterna 扁 襄 ” 充 有 液体 内 含 物 由 上 蜡 围 成 的 局 形 吉 腔 , 如 内 质 网 池 , 核 围 池 。 

clone 克隆 (无 性 系 ) ”由 一 个 共同 亲民 细胞 或 有 机 体 通 过 有 到 分 裂 所 产生 的 具有 同一 遗传 性 的 一 群 
细胞 或 有 机 体 ; 由 一 个 分 子 或 一 个 分 子 片段 为 模板 重复 复制 产生 一 群 副 本 ( 模 制 ) ,如 DNA RK, Wis] fe 
为 名 词 使 用 ,也 可 作为 动词 或 形容 词 使 用 。 

coat 外 被 ”细胞质 膜 外 表 被 覆 的 糖 和 蛋白 物质 ,也 称 糖 三 。 也 可 指 动 物 病毒 的 外 膜 。 

coated vesicle K(A)# ih ”细胞质 中 外 表 ( 细 胞 质 面 ) 包 被 有 毛刺 状 衣 被 的 小 泡 , 直 生 50 ~ 250 
nm。 衣 被 的 成 分 为 成 笔 重 白 和 小 的 和 多肽 。 衣 被 小 泡 是 由 质 膜 内 陷 或 内 膜 出 芽 形 成 ,在 细胞 内 天 或 胞 内 大 分 
子 运输 方面 起 重要 作用 。 

coenzyme 辅酶 ”全 酶 中 的 非 蛋 白质 性 的 小 有 机 分 子 , 可 和 全 酶 的 蛋白 质 结 合 ,使 全 酶 具有 活性 。 

cofactor 辅 因子 ” 酶 蛋白 要 催化 一 定 反 应 所 需要 添加 上 的 因子 ,如 辅酶 或 金属 离子 。 

colchicine ”秋水 仙 素 ”为 一 种 生物 碱 ,有 抑制 微 管 装配 的 作用 。 | 

co-linearity 共 线 性 ”DNA 的 密码 子 的 核 车 酸 顺 序 同 密码 子 决定 的 多 上肢 链 的 氮 基 酸 顺 序 在 位 置 上 的 

collagen 胶原 细胞 外 基质 中 的 主要 成 分 ,由 3 股 肽 链 螺旋 形成 的 精 蛋 白 。 

compartmental hypothesis 分隔 假说 即 关于 真 核 细 胞 起 源 的 经 典 学 说 ,也 称 进化 学 说 。 

complementary base pairing 互补 碱 基 配 对 BR P-TRRA-CHRBHARHH AEA, 
如 , 乌 呆 哈 对 胞 喀 吓 , 腺 嘲 哈 对 胸腺 喀 喀 或 尿 喀 啶 。 

concanovalin AfCon A) 伴 刀 豆 素 A_ 从 刀 豆 中 提纯 出 的 一 种 可 使 动物 细胞 凝集 的 球 和 蛋白 ,也 有 促进 
A #2 57 SA YE FA 

connexon 连接 子 ”间隙 连接 中 形成 细胞 间 交 通 结构 的 基本 单元 ,由 质 膜 中 的 整合 蛋白 围 成 , 旦 六 角 
形 , 中 央 有 隧道 。 

constitutive ”恒定 的 ,连续 的 ”国内 多 译 为 “组 成 的 ” ,在 生物 学 中 此 译 意 不 够 准确 ,缺少 汉语 以 词语 意 
的 特点 , 故 不 易 理 解 。 实 际 上 ,在 生物 学 中 ,“constitutive" & fE“ constant” 的 同义词 使 用 ,生物 学 中 常 代表 恒 
定 不 变 或 连续 之 意 。 例 如 constitutive enzyme( 恒定 酶 ) 是 指 不 受 调节 的 ,合成 速率 恒定 的 酶 ,是 与 可 调节 酶 
(可 诱导 酶 和 可 阻 过 酶 ) 相 对 的 一 类 酶 。 又 如 constitutive heterochromatin( 恒 定型 蜡染 色 质 ) ,是 指 在 细胞 周 
期 中 一 直 处 于 浓缩 不 变 状 态 的 核 染 色 质 。 
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